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Morphogenése sexuelle de quelques Brachyoures (Cyvelométopes)
au cours du développement embryennaire,

larvaire et postlarvaire '

par Geneviéve PaveEx *

Résumé. — L’étude descriptive des principales étapes de la morphogenése sexuelle réalisée
pour la premiére fois chiez quelques Crabes Cyclométopes au cours du développement embryon-
naire, larvaire et postlarvaire a permis de décrire la sexualisation de I'appareil génital et des pléo-
podes.

Pendant la vie embryonnaire et les stades larvaires, I'appareil génital apparait totalement
indifférencié : 1l est constitué de quelques protogonies et de rares cellules mésodcrmiques ; il acquiert
les ébauches d’une pairc de gonoductes, identiques chez tous les individus au stade mégalope.
L’appareil génital reste indifférencié durant les deux premiers stades postlarvaires. En revanche,
dés le stade Crabe 11 1] est possible de reconnaitre le sexe chez Callinectes sapidus et Rhithropano-
peus harrisii : présence de la premiére paire de pléopodes (Pl)) et absence d’'invagination de l'ecto-
derme ventral sur le 6¢ segment thoracique (ouvertures génitales femelles) chez les males ; situation
inverse pour les femelles. Chez Menippe mercenaria le sexc sc reconnait également au stade 11 mais
uniquement d’aprés I'existence ou la non existence des ouverturces femelles ; la différenciation des
Pl, ne survient qu’au stade 1V. Au 3€ stade, pour les trois espéces cxaminées, 'unique paire de voics
déférentes mésodermiques s’oriente soit vers le 6 segment thoracique (cas des femelles), soit vers
lc 8¢ (cas des males) ; chez les femelles ont été démontrés : 1) le développement d’un diverticule
postérieur prolongeant les gonades; 2) une double constitution cctodermique et miésodermique
des voics génitales. Apres le 3¢ stade postlarvaire, la poursuite de la réalisation du dimorphisme
des caractéres sexuels externcs et internes s’é¢tend sur un nombre d’intermues ui varie selon Fespéce
considérce. L’ovogenese démarre toujours plus précocement que la spermatogenése ; Févolution
des ovocytes au cours de la prévitellogenese et U'individualisation d’une zone ovarienne particu-
liere ont été étudiées.

Il n’a pas été possible de déceler une ébauche de glande androgéne avant le début de la diffé-
renciation male. Quand cette glande devient visible, des modifications synchrones s’effectuent
au nivcau des spermiductes (formations dc circonvolutions), des ouvertures méales (poussées des
apophyses génitales) et des gonopodes (creusement d’une gouttiére ventrale sur Pl;, disparition
complete de Pexopodite sur Pl,).

Lc probléme posé par la précocité de la différenciation sexuelle externe par rapport a celle
de la glande androgéne est discuté.

Abstract. — Sexual morphogenesis in Cyclometopa Crabs during embryonic, larval and
postlarval development.

This descriptive study of the main stages of the sexual morphogenesis concerns the sexuali-
sation of both genital apparatus and pleopods in a few Cyclometopa Crabs during embryonic,
larval and postlarval development.

1. Cet artiele constitue une partie d’'un mémoire de thése qui a é1é présenté a I'Université Paris VI
en vue de l'obtention du Doctorat d'ktat ¢s-Sciences naturelles.

* Laboratoire Sexualit¢ et Reproduetion des Invertébrés, Iiquipe de Recherche Associée au CNRS
n° 409, Université Paris VI, 4, place Jussieu, tour 32, 75230 Paris Cédex 05, et Duke University Marine
Laboratory, Beaufort, North Carolina 28516, USA.
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During embryonic hfe and larval stages, the genital apparatus appears eompletely undiffe-
rentiated : 1t is made up of some protogonia and a few mesodermal cclls ; it gives rise to the anlagen
of a pair of gonoducts at the megalopa stage. The genital apparatus is undifferentiated during
the first two postlarval stages. On the other hand, from Crab stage 11, it is possible to recognize
the sex of Callinectes sapidus and Rhithropanopeus harrisit by the presence of the first pair of
pleopods (Pl;) and absence of ventral ectodermal invagination on the 6t thoraecie segment (female
genital openings) in males ; rveciprocally in the females. In Menippe mercenaria, the scx is reeo-
gnizable at Crab stage 11 but only from the existence or non existenee of the female openings;
the differentiation of Pl; does not appear before stage 1V. By the II1lrd instar, in the three men-
tioned species, the only pair of mesodermal gonoduets moves towards either the 6th thoracic seg-
ment, in ease of females, or the 8t in case of males. In the feinales, it has been demonstrated
that the gonads extend posteriorly as diverticula and the gonoduets arise from the mesoderm and
ectoderm. After this Crab stage Il dimorphism of both external and internal sex charaeters
occurs 1in a number of instars depending on the speetes.

Onset of ovogenesis 1s always more precoeions than the onset of spermatogenesis ; the evolu-
tion of oocytes during previtellogenesis and individualization of a particular ovarian area are
deseribed.

It has not been possible to find an anlage of the androgenic gland before the beginning of the
male differentiation.  When this gland becomes visible, synchrounous modifications take place
at the level of spermdnets (formation of eonstrictions), male openings (differentiation of genital
apophysis) and gonopods (appearance of a ventral groove on Pl;, eomplete disappearance of the
exopodite of Ply).

The problem posed by the precocity of external sexual differentiation before the differen-
tiation of the androgenic gland is discussed.
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INTRODUCTION®

L’établissement de la différenciation sexuelle de Pappareil génital des Amphipodes
et des lsopodes (Malacostraeés Péracarides) est aujourd’hui relativement bien eonnu graee
aux observations effeetuées pendant la vie embryonnaire et postembryonnaire (Pavex,
1973 : 187-188). L’existenee d’une étape indifférenciée pendant laquelle tous les jeunes
individus posseédent les ébauches des voies déférentes des deux sexes ainsi que les ébauehes
des glaudes androgénes est le fait le plus marquant (Grar, 1958 ; CuarnNiavx-Corrox,
1959 ; Zersis, 1964 ; Lecraxp et Vaxorr, 1948 ; Jucnavrr, 1966). La réalisation des
sexes male et femelle est due au développement ou & I'absenee de développement des ébau-
ehes androgénes qui sont elles-mémes sous la responsabilité des systémes génétiques (CHAR-
~1avx-Corrox, 1964).

Chez les Déeapodes (Malacostraeés Eucarides) les recherches sur la morphogenése
sexuelle sont restées limitées a quelques deseriptions d’ébauches génitales embryonnaires
(Pavex, 1973 : 189) et d’appareils génitaux de Crabes juvéniles [Eriocheir sinensis (Hogst-
Lanot, 1948), Carcinus maenas (Devevsy, 1960)] d’age et de stade approximatils, eonser-
vés en laboratoire pendant un temps restreint. Les autres observations se rapportent sur-
tout a la morphologie des appareils reprodueteurs d’animaux pubéres (Baris, 1944). Aueun
de ees travaux n’apporte de précisions sur les modalités de la eroissanece ecompléte de 'appa-
reil génital des Déeapodes gonoehoriques & développement larvaire. Chez le Maeroure
Pontastacus leptodactylus leptodactylus a développement condensé nous avons donné pour
la premiére fois une analyse détaillée de la morphogenese sexuelle (Paven, 1973) qui sera
rappelée au eours de eet artiele.

L’étude de organogenése sexuelle a été poursuivie sur quelques Déeapodes a développe-
ment larvaire ; eette étude exige le saerifice de nombreux animaux aux divers stades de
leur évolution et néeessite la mise au point d’élevages de larves et de postlarves. L’aide
préeicuse d’un spéeialiste des élevages larvaires, le Pr CostLow, nous a permis de surmon-
ter les dillicultés teehniques dans ee domaine. Les observations ont été entreprises d’une
maniére approlondie chez deux Braechyoures de familles différentes : Callinectes sapidus
Rathbun et Rhithropanopeus harrisit (Gould). Deux autres Crabes des mémes familles
Carcinus maenas Linné et Menippe mercenarta (Say), dont I'élevage n’a pas été réalisé
de facon eontinue, ont été étudiés plus sommairement. En outre, hien que nous ne nous
proposions pas d’étudier les étapes de I'organogenése sexuelle des Crevettes — qui feront
Uobjet d’une publication ultérieure — la possibilité de disposer en abondanee de eertaines
espéees nous a permis d’¢tablir des eomparaisons avee les Brachyoures. Les données des
auteurs ont également été eonfrontées avee nos propres examens.

Ce mémoire retrace la morphogenése de I'appareil génital et celle des pléopodes de
quelques Crabes saerifiés entre la fin de la vie embryonnaire et divers stades de la erois-
sanee postlarvaire ol la différeneiation sexuelle est bien établie (démarrage des gaméto-
genéses méle et femelle ; évolution du dimorphisme des pléopodes). Les résultats des obser-
vations nous ont amenée a diseuter du eontrole de la différenciation sexuelle.

1. Une partie de ce travail a bénéfici¢ de 'aide apportée par un contrat entre « United States Office
of Naval Research, Department of the Navy » et Duke University NR 104-194.
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MATERIEL ET TECHNIQUES

Quatre espéeces de Déeapodes Reptantia Brachyoures Brachyrhynques ont été uti-
lisées pour ee travail. Elles appartiennent a deux familles de Cyelométopes : les Portuiidae
(Callinectes sapidus Rathbun et Carcinus maenas Linné) et les Xanthidae [Rhithropanopeus
harrisit (Gould) et Menippe mercenaria (Say)]. Nous avons adjoint & ees quatre Replantia,
trois Natantia Caridea appartenant aux familles des Hyppolytidae (Lysmata seticaudata
Risso), des Alpheidae (Alpheus dentipes Guérin) et des Proeessidae [Processa edulis (Risso)].

Méthodes d’élevage

Le Crabe bleu Callinectes sapidus Rathbun a été élevé au laboratoire de Beaufort
depuis I’éelosion jusqu’au 8¢ stade postlarvaire selon les techniques de CostLow et Book-
nout (1959) dans les eonditions d’élevage de moindre mortalité suivantes : température,
250C ; salinité, 30°/,,; photopériode continue de 14h/24. Pendant les stades larvaires,
la nourriture se eompose de jeunes nauplius d’ Artemia salina alternés avee des ceufs d’Arba-
cia punctulata. Aprés la métamorphose, des nauplius dgés d’Artémia sont mélangés a des
petits fragments de museles de poissons dilaeérés. lLes animaux sont élevés séparénent
en boites de plastique eompartimentées el 'alimentation est donnée tous les deux jours
avant le renouvellement de I’cau. Plusicurs centaines de C. sapidus se sont ainsi développés
et ont sueeessivement franchi sept stades zoé, un stade mégalope et huit stades Crabe pour
les animaux saerifiés les derniers, soit environ trois mois apres I’éelosion.

Le sehéma suivant réeapitule le temps moyen de développement larvaire et postlar-
vaire de C. saptdus.

Callinectes sapidus Rathbun
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J—y = 4 jours
E = Exuviation

Rhithropanopeus harrisit (Gould) a été également élevé au laboratoire de Beaufort
jusqu’au 8¢ stade postlarvaire dans les eonditions optimales d’élevage trouvées par CosT-
row, Bookunour et Monror (1966) : température, 25°C ; salinité, 250/, ; photopériode
de 14h/24 ; méme nourriture que pour C. sapidus. Quatre stades zoé, un stade mégalope
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et huit stades Crabe ont été dénombrés pendant la période de nos observations ¢’est-a-dire
environ trois mois.

Le temps moyen de développement larvaire et postlarvaire de R. harrisit est retracé
sur le schéma suivant :

Rhithropanopeus harrisii (Gould}

LV U S 1 2 e N ,Meg_._.c " — —— P
P TET A e S 7 127"

P i i i i i i i i i § i

i i ! | i i i i i i | ' '

Eclosion g1 é2 Ea E4 Métamorp'hose é1 é2 éa é4 és Eﬁ é’

N > ) N -
‘w—- -_—— = .-
MUES LARVAIRES MUES POST-LARVAIRES

— =4iours

E = Exuviation

Menippe mercenaria (Say) élevé au laboratoire dans les conditions indiquées en 1970
par Oxc et CostLow (température, 30°C ; salinité, 35 ©/,, ; photopériode de 14h/24) a été
étudi¢ moins longtemps que R. harrisiv et C. sapidus. Notons que ce Crabe présente 'avan-
tageuse particularité de ne comporter que cing stades zoé et une mégalope qui sc succédent
trés rapidement. En effet, il est possible d’obtenir des mégalopes environ 14 jours apreés
I'éclosion et les premiers stades Crabe a partir du 21€ jour.

Carcinus maenas Linné n’a pas été élevé au laboratoire et n’a été examiné qu’apres
la métamorphose (passage du stade mégalope au 1€ stade Crabe). Les trés jeunes Crabes
furent recherchés & marée basse aux alentours de la Station maritime de Luc-sur-Mer
(Calvados). Leur rang de mue ne pouvant étre connu, la mesure de référence est la longueur
du céphalothorax mesurée au pied a coulissc suivant le plan de symétrie entre la pointc
frontale médiane et le milieu du bord postérieur de la carapace ; ainsi, nous avons étudié
une centaine de Crabes de 2,5 4 9 mm de longueur céphalothoracigne. Les animaux qui
ont été conservés au laboratoire furent maintenus isolés en boites dc plastique dans les-
quelles des algues (Ulva lactuca et Ascophyllum nodosum) étaient ajoutées en petite quantité
pour leur procurer un certain abri au moment des exuviations.

La Crevette Lysmata sedicaudata Risso n’a été observée au Laboratoire Arago (Pyrénées-
Orientales) qu'en fin de développement embryonnaire. Les ceufs, une fois prélevés sur
des femelles ovigéres par section des endopodites des pléopodes (sur les soics desquelles ils
sont attachés), ont été fixés pour les études histologiques.

Les larves des autres Crevettes, Alphaeus dentipes Guérin et Processa edulis (Risso)
dont il sera parlé¢ brievement dans cet exposé, ont été récoltées par chalutage dans le planc-
ton cotier de la région de Banyuls-sur-Mer. Comme ’a signalé Tuirior (1970), ces larves
se trouvent surtout dans la zone néritique correspondant & des fonds de 40 4 70 m. Une
vingtaine d’animaux ayant franchi la métamorphose au laboratoire, nous les avons sacri-
fiés au premier stade postlarvaire.
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Techniques histologiques

Les cufs des Crabes et des Crevettes proches de 'éclosion ont été fixés au Halmi.
Etant donné leur petitesse (diamétres moyens de 500 w X 350 ) nous n’avons pu les dissé-
quer pour isoler I’embryon du vitellus comme il I'avait été fait pour ceux (diamétre 2 000 )
d’Ecrevisse (Paven, 1973). Les ceufs ont donc été inclus et coupés en entier. Les colora-
tions topographiques les plus utilisées furent 'hématoxyline de Groat associée soit au picro-
indigo-carmin, soit & 1’éosine vert lumiére, soit au ponceau de xylidine et ’Azan de Hei-
denhain.

Les zoés, les Mégalopes et les deux premicrs stades postlarvaires des Crabes ont été
étudiés sur coupes histologiques. Les animaux furent fixés en entier soit au Halmi, soit
au Bouin alcoolique, puis coupés transversalement et sagittalement & 5. La fixation
des animaux de rang de mue supérieur a été amcliorée par 'enléevement de la carapace
et des paties marcheuses. A partir du stade 1V (Cr,) I'appareil gémtal devient disséquable
et des préparations in loto ont pu étre réalisées ; aux stades antéricurs 1l est trés délicat
de prélever I'appareil génital sans I'endommager. Les coupes ont été colorées de la méme
maniére que celles des ceufs. Le carmin aluné a été employé pour les montages d’appareils
génitaux complétement disséqués.

[’étude des appeudices abdominaux des stades postlarvaires a été réalisée sur des
spéeimens vivants et sur des exuvies. Des examens complémentaires ont été faits sur des
appendices disséqués dans de I'éthylene glycol ou du polyvinyl-lactophénol teinté par de
I’encre.

Les descriptions données au cours de ce travail sont basées sur 'observation d’une
dizaine d’animaux pour chaque stade larvaire ct postlarvaire.

ANALYSE DES OBSERVATIONS

Nos obscrvations seront exposées espéce par espéce puis comparées dans un paragraphe
final de synthese ; elles concernent les étapes de la différenciation et de I'évolution des
gonades, des voies déférentes méales et femelles, des glandes androgénes et des pléopodes,
vers leur réalisation définitive. 1l nous a parfois paru utile d’ajouter 'anatomie macrosco-
pique et microscopique des caractéres sexuels adultes des espéces considérées afin de mieux
¢lucider leur organogenése.

I. ORGANOGENESE GENITALE CHEZ LES EMBRYONS DE CRABES;
COMPARAISON AVEC LES CREVETTES

Le stade zoé étant un stade d’¢closion commun aux Crabes et aux Crevettes Caridea,
il en résulte que les embryons de ces Malacostracés présentent une organisation interne
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tout a fait semblable en fin de dévcloppement embryonnaire. Dix jours avant I'éclosion,
I’ébauche génitale peut étre décelée aussi bien chez Carcinus maenas que chez Lysmata
seticaudata. Les résultats histologiques étant apparus plus satisfaisants chez cette derniére
cspece, ils feront seuls 'objet de I'illustration.

Deux massifs de trois & quatre cellules germinales chacun et localisés sous le septum
péricardial, daus la région antéricurc du cceur (au niveau du 2¢ segment thoracique), consti-
tuent I'éhauche génitale cmbryonnaire (pl. [, 1). Précisons que ces petits massifs, appa-
remment dépourvus d’enveloppe conjonctive (pl. 1, 2) sont nettement situés de part et
d’autre du tube digestif (pl. 1, 3, 4). Quelques rares cellules mésodermiques aux noyaux ovoides
d’environ 3 X 2 p de diamétre peuvent étre distinguées parmi les protogonies aisément
repérables a leur gros noyau clair (13 p de diameétre) & chromatine granulensc rassemblée en
petits amas périphériques. Dans la zone centrale du noyau on remarque souvent un nucléole
maportant (pl. 1, 2, 4) accompagné ou non d’uu & deux autres nucléoles plus petits.

Outre C. maenas ct L. seticaudata, une organisation scmblable de I'ébauche génitale
a été observée chez les embryons agés de C. sapidus et It. harrisiv; il cst intéressant de
remarquer qu’elle se rapproche également de celle qui a été déerite chez d’autres embryons
de Décapodes : Palaemonetes varians (ALLen, 1893 ; Wevcovrprt, 1961), Leander serratus
(Sorraup, 1923), Caridina laects (Nair, 1949), Panulirus japonicus (Suixo, 1950), Pon-
tastacus leptodactylus leptodaciylus (Paven, 1973) et Maja squinado (Lane, 1973).

PLANCIIE 1 (p. 209)

Embryons de Lysmata seticaudata dgés d’environ 10 jours avant I'éclosion.
1. — Coupe sagittale de I'ensemble d’un embryon.
2. — Détail de la région encadrée sur la figure 1 et montrant la position de I'ébauche génitale sous la région
antéricure du cceur,

3. — Coupe transversale dans la région cardiaque.

4. — Détail d’une protogonie localisée dans la zone encadrée sur la figure 3 ; remarquer le gros nucléole
eentral.

abhd : abdomen ; ¢ : cceur ; ch : chorion ; c¢n : chaine nerveuse ; g op : ganglions optiques ; pg : pro-
togonic : td : tube digestif ; v : vitellus.
(Phot. A.-R. Devez.)
PLANCHE II
Appareil génital des larves de¢ Callinectes sapidus.

1. — Coupe transversale dans la région cardiaque d’une zo¢ a la 6€ intermue (Zg).

2. — Détail de la région encadrée sur la figure 1. L’appareil génital n’cst encore constitué que de quelques
gonies apparaissant suspendues au plancher péricardial.

3. — Coupe transversale d’une mégalope dans la région antérieure du cceur, au niveau du pont reliant
les ébauches des gonades entre elles.

4. — Détail de la zone encadrée sur la figure 3 et montrant la nature gonadique du pont par la présence
de gonies ct de cellules mésodermiques.

5, 6. — Coupe sagittale d’une mégalope mettant en évidence la structure anatomique et histologique

de la jeune gonade qui ne contient que des gonies et des cellules mésodermiques (fig. 6).
AR :arriére ; AV : avant ; ¢ : ceeur ; cm : cellule mésodermique ; cn : chaine nerveuse ; ct : cuticule ;
e : estomac (proventricule) ; cp : épithélium cctodermique ; g : gonie ; go : gonade ; h : hépatopan-
créas (glande digestive) ; m : muscle ; p : péricarde ; td : tube digestif.
(Phot. A.-R. Devez.)
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II. MORPHOGENESE SEXUELLE CHEZ LES LARVES

A. — DEVELOPPEMENT DE L'EBAUCHE GENITALE
1. Zoés

Des zoés de C. sapidus ont été sacrifiées aux différentes étapes de leur développement,
c’est-a-dire pendant les sept intermues qu’elles subissent et que nous avons appelées 7,
L, 1.gy Ly, Lo, 7 et 7. 1”¢baucehe génitale ne présentant pas d’évolution sensible au cours
des premiéres mues, nous avons choisi les stades Zy puis Z, pour déerire I'aspeet du futur
appareil génital (pl. 11, 1, 2). Au troisitme stade zoé (Z,), eclui-ci présente deux ilots iden-
tiques de quatre & six cellules germinales, situés sous le eccur et répartis de part et d’autre
du tube digestif. Les protogonies sont analogues a celles qui ont été décrites précédemment
chez les embryons dgés. 1l en est de méme pour les cellules mésodermiques qui sont peu
nombreuses. Aueune enveloppe conjonetive n’apparait Inniter ces ébauches de gonades
dont les eoupes histologiques montrent un rapprochement de leur région postérieurs. Nous
avons retrouvé une localisation et une morphologie semblables de I’ébauche gémitale ehez
le Crabe Rhithropanopeus harrisii an stade Z,. De plus, des observations fartes chez les
premiéres zoés de quelques Anomoures : les Paguridea des genres Diogenes et Eupagurus,
les Galatheidea du genre Galathea ainsi que le Brachyoure Corystoidea du genre Corystes
(pE Saint-LAURENT, communication orale) nous permettent d’en déduire un plan d’orga-
nisation simple et eommun pour les zoés des Décapodes (fig. 1a).

Au stade Z, I'ébauche génitale de C. sapidus apparait plus étendue qu'aux stades pré-
eédents. Les régions postérieurcs des lots de cellules germinales sont réunies par une anasto-
mose. De plus, on observe trés souvent une accumulation de cellules somatiques faisant
suite & chaque ilot de protogonies, lesquelles peuvent présenter des figures de mitoses.
Nous verrons plus loin que cette condensation de cellules somatiques n’est autre que I’ébau-
che des futurs eonduils génitaux. Une eonfiguration analogue de I'appareil génital existe
au dernier stade zoé de R. harrisic (7,) et peut probablement étre étendue aux zoés agées

d’autres Décapodes (fig. 1b).

PLANCIIE III

Appareil génital de C. sapidus et R. harrisii au stade mégalope.
1, 2. — Coupe frontale de C. sapidus (fig. 1) et détail de la région des eonduits génitaux (fig. 2). Une petite
Jmmniére centrale se distingue nettement.
3, 4. — Coupe transversale de R. harrisit dans la région antéricure du eceur (fig. 3) et montrant le détail
de I'ébauche gonadique (fig. 4).
5, 6. — Coupe transversale de R. karrisit au niveau des eonduits génitaux pleins (fig. 5) et détail de cette
région (fig. 6).

AR : arriére ; AV : avant; e : eceur ; eg : eonduit génital ; em : eellule mésodermique ; en : ehaine
nerveuse ; e : estomac (proventrieule) ; ep : épithélinm eetodermique ; g : gonie ; go : gonade ; h : hépa-
topaneréas (glande digestive); p : périearde ; td : tube digestif.

(Phot. A.-R. Devez.)
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Fic. 1. — Reconstitution sechématique de I'évolution de I'ébauche génitale pendant les stades larvaires
des Brachyoures. Vue ventrale. (Le septum péricardial n’est pas représenté.)] a : Stade zoé jeune. b :
Stade zoé agé. (Noter la formation de I'ébauche des conduits génitaux.) ¢ : Stade mégalope. Les é¢bau-
ches des gonades et des conduits génitaux s’allongent progressivement.

C : ceeur + péricarde ; E CG : ébauche des conduits génitaux ; E Go : ¢bauche des gonades ; Pg :
protogonie.

2. Mégalopes

Comme ehez les zoés, I'ébauche génitale ehez les mégalopes est aecolée au septum
périeardial. Elle apparait plus développée qu’au stade larvaire préeédent. En effet, Ies
tlots de eellules germinales se sont allongés antérieurement. Postérieurement, c¢’est-a-dire
faisant suite aux régions anastomosées, 'appareil génital se prolonge désormais par deux
cordons niésodermiques filiformes et indépendants de 8 a 10w d’épaisseur. Ces eordons
sont en fait trés eourls puisqu’ils ne longent jamais le eccur au-dela de sa longueur totale ;
nous avous remarqué qu’ils peuvent étre plus ou moins différeneiés. Sur eertaines eoupes
ils gardent leur aspeet de eordons mésodermiques pleins sur tout leur trajet (pl. TIL, 5,
6) ; sur d’autres, leurs régions médianes ressemblent & de véritables eonduits (diamétre
eompris entre 10 et 12 w) aux parois épithéliales nettes, limitant une petite lumiere centrale
(pl. I11, 1, 2). 1l faut eependant souligner que les régions distales restent toujours aveugles.
Ces eordons, au nombre d'une seule paire, représentent les ébauehes des voies génitales.

Les portions antérieures de D'appareil génital situées au-dessus de Ianastomose et
loealisées entre un musele addueteur de l'estomae et I'avant du eceur (pl. LI, 5, 6) sout
peuplées de protogonies, de gonies (diamétre nueléaire moven de 7,5 ) et de eellules méso-
dermiques plns nombreuses que ehez les zoés : ees régions de I'appareil génital représentent
les ébauehes des gonades (pl. 11, 3, 4, 5, 6 ; pl. I11, 3, 4; pl. V, 1). Ajoutons que le pont
reliant ees ébaueclies est, lul aussi, peuplé de gonies et de eellules mésodermiques (pl. I1,
3, 4). En effet, chez les jeunes Crabes, nous avons eonstaté que dans cette région de I'appareil
génital s’effeetue une gamétogeneése méle ou femelle. Le passage des protogounies des zoés
aux gonies des mégalopes se situe pendant les stades Z; et Z, ehez C. sapidus et 7, ehez IR,
harrisit, au eours desquels nous avons observé les premiéres mitoses. Rappelons que dans
une préeédente publieation (Pavexn, 1973) nous avons défini les gonies eomme étant les



Fiec. 2. — Appareil génital d'une mégalope de Menippe mercenaria. a : Goupe sagittale de la région céphalothoracique. b :
Détail de la région encadréc sur la figurc 2a montrant I’éhauche génitale.
A G : appareil génital ; C: cceur ; C N : chaine nerveuse ; Ct : cuticule ; G : gonie ; G Op : ganglions optiques ; I : hépa-
topancréas (glande digestive); M : muscle; P : péricarde; T D : tube digestif.

(Phot. A.-R. Devez.)
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cellules germinales locansées dans la gonade rudimentaire et non encore engagées daus la
gamétogeneése. Ces cellules succédent aux protogonies qui sont également localisées dans
la gonade mais plus volumineuses que les gonies et au pouvolr mitotique élevé.

Une minee enveloppe eonjonctive limite a présent ensemble de I'ébauche génitale
(pl. 11, 4, 6).

A Pextrémité des ébaucles des conduits génitaux nous avous remarqué un petit reu-
flement formé de six & dix cellules somatiques aux novaux plus ou moins tassés et ovoides,
d’environ 4 p de diamétre et apparaissant trés chromophiles. Cette aceumulation distale
de noyaux qui préscenteut parfois des figures de division prépare en fait I'allongeinent des
gonoduetes qui aura lieu aprés la métainorphose. Toutefols, la localisation et les aflinités
tinctoriales de ce petit amas cellulaire nous a fait envisager I'existence possible des ébauches
des glandes androgénes. Aussi avons-nous confronté nos observatious avee celles [ailes
chez les deux Péracarides Amphipodes, Orchestia cavimana (Guar, 1958) et Orchestia gam-
marella (Cnanxtavx-Corron, 1959) ou les ébauehes androgénes qui existent & 'éclosion
(pas de stades larvaires) sont constituées par un amas de quelques cellules aux noyaux
arroudis, bien différencié dans le tissu mésenchymateux environnant. Chez les mégalopes,
les ¢tudes histologiques les plus minutieuses n’ont pas révélé la présence de telles ¢bauches.
Aussi & I'heure actuelle, en I'absence de preuves expérimentales déinontrant le contraire,
il est perinis de eroirc que les glandes androgénes se différencient plus tardivement comme
le moutre la smte de eette étude.

Les mégalopes de M. mercenaria présentant une ébauche génitale (fig. 2a, b) eompa-
rable & celle que nous venons de décrire chez C. sapidus et R. harrisit, nous avons synthé-
tisé par la figure 1c les analogies anatomiques, morphologiques et structurales de I’ébauche

génitale des mégalopes de Crabes.

B. — RecneErcne D’UN DIMORPIISME SEXUEL DANS LA MORPNOGENESE DES PLEOPODES

Pendant les sept stades que parcourent les zoés de C. sapidus, le thorax et le pléon
sont le siege d’une évolution morphologique importante ; pour analyser celle des pléopodes
qui nous intéresse ici, nous reprendrons les données de CostLow et Booxiout (1959) qui
sont d’ailleurs eonfirmées par nos obscrvations.

Durant les deux premiers stades zoé, 'abdomen ne eompte que cing segments et un
telson dépourvus d’appendiees. Le 6¢ segment abdominal apparait au stade Z,. Clest a
I’avant-dernier stade zoé (Z;) que deviennent visibles les petites ébauches des pléopodes
situées sur la face ventrale des segments abdominaux 2, 3, 4, 5 et 6. Elles out alors l'aspeet
de protubérances simples, réparties symétriquement et qui s’allongent des le stade suivant
(7).

Chez les mégalopes, les pléopodes 2, 3, 4 et 5 deviennent biramés avec un endopodite
court, porteur sur sa face la plus interne de trois ou quatre soies cn forme de crochets que
certains auteurs appellent appendiz interne (GurnNey, 1942), et un cxopodite bien développé,
bordé de soles plumeuses (Booxmnour, eommnunication orale). La 6€ paire de pléopodes
est dépourvue d’endopodite. Précisons que la taille de ces appendices est décroissante
dans la série antéro-postérieure des somites abdominaux (Pl, > Pl; > PI; > Pl, > Ply).
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TasrLeav [ — Récapitulation des données relatives au développement des pléopodes larvaires de quelques Brachyoures.

AurEURs

WirLiamson, 1903

Hyman, 1920

CostrLow et BookunouT, 1961

Costrow et Booxuour, 1962

Oxe, 1966

Poowre, 1966

Facerm, 1970

Yane, 1971

Diaz et Costrow, 1972

EsPECES, FAMILLES,
TRIBUS

NOMBRE DE
STADES
LARVAIRES

Carcinus maenas l.each

Portunidae

Brachyrhyncha Cyclome-
topa

Gelasimus (= Uca) pugi-
lator Bosc

Ocypodidae

Brachyrhyncha Catome-
topa

Panopeus herbstie Milne-
Edwards

Xanthidae

Brachyrhyncha Cyclome-
topa

Hepatus epheliticus (1..)

Callapidae

Oxystomata

Seylla serrata Forskal

Portunidae

Brachyrhyncha Cyclome-
topa

Cancer magesier Dana

Corystoidea

Homalaspis plana (Mil-
ne-Edwards)

Xanthidae

Brachyrhyncha Cyclome-
topa

Parthenope serraia (Mil-
ne-Edwards)

Parthenopidae

Oxyrhyncha

Ocypode quadrata (Fabri-
clus)

Ocypodidae

Brachyrhyncha Catome-
topa

47 + 1 Meg

57 + 1 Meg

47 4 1 Mcg

57 + 1 Meg

57 + 1 Meg

57 + 1 Meg

47 4 1 Meg

57 + 1 Meg

57 41 Meg

STADE D’APPARITION
DES EBAUCHES
DS PLEOPODES

N
-

SEGMENTS ABDOMINAUX
PORTEURS DES EBAUCHES
DES PLEOPODES CHEZ LES

STADE D’APPARITION
DES PLEOPODES

ZOES BIRAMES
1 a4 6 (mais Pl; ne se
développe plus a par- Meg
tir de Z,)
2a6 Meg
2a6 Meg
2a6 Meg
246 Meg
2ab (Pabdomen n’a que
5 segments) Meg
2ab Meg
246 Meg
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Nos propres observations jointes a celles des auteurs préeités permettent de conelure
qu’'il n’existe aueun dimorphisme sexuel des pléopodes chez les mégalopes de C. sapidus.

Afin de savoir si Fon pouvait étendre la eonelusion précédente & d’autres Brachyoures
nous avons recherché des données supplémentaires relevées parmi 'abondante littérature
relative aux deseriptions de la morphologic externe des formes larvaires de Crabes. En effet,
au cours de leurs études détaillées des appendices larvaires, les auteurs s’attachent rarement
a la reconnaissanee du dimorphisme sexuel. Les informations recueillies sont réunies dans
le tableau 1.

En dehors des deux premiers exemples eités : Gelasimus (== Uca) et Carcinus, il appa-
rait que les ébauches uniramées des pléopodes se développent généralement vers avant-
dernier stade zoé. Il y aurait, ehez tountes les mégalopes, quatre paires de pléopodes biramés :
Pl,, Pl;, Pl, et Pl,. La einquiéme paire Plg reste petite et uniramée. La présence d’ébauches
de Pl chez C. maenas (WiLLiamson, 1903) semblerait un eas particulier qu’il est peut-étre
prudent de négliger puisque, selon 'auteur, eles régresseraient dés le stade Z,.

A partir du stade mégalope, les rames des pléopodes eomportent un exopodite frangé
de soles natatoires plumeuses et un endopodite trés court dont la partie distale est munie
de trois & eing soies en forme de erochets dont la signification fonctionnelte n’est pas bien
établie. Pour Have (1925) et Suex (1935), les erochets serviraient & relier les endopodites
d’une méme paire de pléopodes, ce qui synchroniserait leur battement en favorisant une
progression natatoire eflicace. Remarquons que cette définition correspond en fait a eelle
d’un rétinacle. En revanche, d’aprées Wuar (1967), un tel dispositif d’accrochage semble
diffieiternent réahsable et est probablement préeaire tant les endopodites sont réduits.

L’absence de dimorphisme sexuel semble ¢tre une loi générale pour les larves de Crabes.
It faut en effet reconnaitre que Ies argumeunts donnés par Suex (1935) en faveur de Vexis-
tence d’'un dimorphisme au niveau des pléopodes des mégalopes de C. maenas apparaissent
assez munces : ehez les femelles « The pleopods resemble those of the male in number and
form, but are shghtly targer ».

C. — Co~cLusioNs

Durant les stades zoé cl mégalope, I'appareil génital est une ¢hauche indifférenciée,
¢’est-a-dire identique chez tous les individus. Chez les zoés, elle ne consiste qu’en quelques
protogonies. Au dernier stade larvaire (mégalope) il est possible de distinguer les ébauches
des gonades et d’une seule paire de gonoductes.

Aueun dimorphisme sexuel n’est apparent au niveau des pléopodes des larves.

I11. MORPHOGENESE POSTLARVAIRE DE 1JAPPAREIL GENITAL
ET DES PLEOPODES JUSQU’A [ ACQUISITION
D’UN DIMORPHISME SEXUEL CHEZ LES BRACHYOURES
A. — EVOLUTION POSTLARVAIRE DE L'EBAUCHE GENITALE DES CRABES
1. Stade I (Cr,) ; comparaison avec les Crevettes au méme stade

A la premiére intermue suivant le stade mégalope (Cry), les jeunes R. harrisii mesurent
entre 0,80 ct 1,10 mm de longueur eéphalothoracique. Leur apparcil génital, qui affecte
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(Voir légende page 220.)
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la forme d’un 11, ne semble pas avoir beaueoup évolué depuis le stade mégalope. Les é¢bau-
ches des gonades (diametre moyen de 10 ) sont toujours disposées symétriquement sous
le septum péricardial et reliées par une anastomose dans leur régiou terminale. Llles ne
contienuent encore que des gonies, qui sc diviseut peu (ph IV, 2, 3, 4), mélées a des cellules
somatiques plus abondantes qu’aux stades larvaires. Nous n’avons pas remarqué de phéno-
meéne de pyenose.

Les ébauches des voies génitales sont tres délieates & reehercher et & suivre sur les
eoupes. Lilles sont allongées sous le septum et dépassent 'arriere du eacur ou elles se eoudent
légerement vers la région abdominale. Elles restent eependant trés paralléles et situées
contre le tube digestif. Une petite lumiére déja visible ehez eertaines mégalopes peut étre
distinguée dans leur région moyenne ; la région terminale, légérement rentlée, est toujours
aveugle.

Callinectes sapidus et Menippe mercenaria, au premier stade Crabe, ont une ébauche
génitale tout & fait eomparable a celle de R. harrisii. La figure 3a résume laspeetl type
de Iappareil génital d’un Crabe au 1€ stade postlarvaire (Cr;). En revanehe, I’ébauche
génitale du premier stade Crevette chez Processa edulis et Alphaeus dentipes apparait beau-
coup moins évoluée. Il faut souligner que eette ¢bauche n’a pas encore de morphologie
propre : ¢’est un massif impair relativement important situé en avant du eccur et se pro-
longeant sous le septum périeardial (pl. V, 1, 3). Llle est eonstituée de gonies entre lesquelles
sont intercalées quelques eellnles mésodermiques (pl. V, 2, 4). Les gonies, issues des divi-
stons des protogonies qui ont probablement en heu pendant la derniére phase larvaire ont
nu diametre moyen de 9 p et présentent sensiblement les mémes earaetéres eytologiques que
eelles des mégalopes de Crabes : noyau clair & ehromatine granuleuse et périphérique eonte-

PLANCHE IV (p. 219)

Appareil génital de R. harrisii.

1. — Coupe sagittale d’'une mégalope montrant la localisation de la jeune gonade.

2. — Coupe transversale dans la région eardiaque antérieure d’un Crabe au 1T stade postlarvaire (Cry).

3. — Agrandissement de la région encadrée sur la figure 2 montrant le pont gonadique et le détail d’une
gonade.

4. — Détail de la localisation et de la structure des gonades d’un Crabe au stade 1. Comme chez les méga-
lopes, les gonades indifférencié¢es apparaissent suspendues au plancher péricardial.

5. — Coupe transversale dans la région céphalothoracique de I'ensemble d’un Crabe g au 3¢ stade, au
niveau des conduits.

6. — Détail de la zone des conduits génitaux d'un Crabe 3 au 3¢ stade ; noter la petite lumiére centrale.

AR :arriére ; AV :avant ; br: branchies ; ¢: cceur ; ¢g : conduit génital ; cm : ccllule mésodermique ;
en : chaine nerveuse ; e : estomac (proventricule) ; g : gonie ; go : gonade ; h : hépatopaneréas (glande
digestive) ; p : péricarde ; td : tube digestif.

(Phot. A.-R. Devez.)

PLANCHE V

Ebauche génitale des premiéres postlarves de Crevettes.

1, 2. — Processa edulis. Coupe parasagittale (fig. 1) et détail du massif de gonies (fig. 2) ; noter la posi-
tion périphérique de la ehromatine nucléaire.
3, 4. — Alphaeus dentipes. Coupe transversale dans la région antéricure du cceur (fig. 3) et détail du massif

de gonies (fig. 4) ; quelques cellules mésodermiques apparaissent bien visibles entre les gonies.
abd : abdomen ; AR : arriére ; AV : avant ; ¢ : ceeur ; em : cellule mésodermique ; en : chaine ner-
veuse ; e : estomac (proventricule) ; ep : épithélium ectodermique; g @ gonie ; g op: ganglions optiques
h : hépatopaneréas (glande digestive) ; m : muscle; p : péricarde ; td : tube digestif.
(Phot. A.-R. Devez.)






222 GENEVIEVE PAYEN

nant un a deux nueléoles autour desquels s’irradient de fines travées chromatiniennes ; minee
couronne eytoplasmique. [’enveloppe conjonctive des deux jeunes gonades partiellement
fusionnées est encore peu visible. Aucune coupe histologique n’a révélé la présence de con-
duits génitaux. Nous n’avons pas poursuivi au-dela cette étude qui sera reprise dans une
prochaine publication.

2. Stade II (Cr,)

Au stade Cry, C. sapidus mesure 2,60 & 2,85 mm de longueur eéphalothoracique. Bien
qu’elles soient encore identiques a I'aspect présenté au stade I, les gonades commencent
a s’étaler & la surface de la glande digestive (hépatopancréas). Les ébauches des voies géni-
tales s’allongent mais il est difficile de préciser leur direction. Remarquons que si les orifices
sexuels males ne sont pas encore reeonnaissables, la position d’unc dépression euticulaire
transversale et translucide, localisée au niveau du sternite qui porte les troisiémes paires
de pattes marcheuses (6¢ segment thoracique) et correspondant au futur orifice femelle,
permet de présumer lc sexe des jeunes Crabes.

Des observations analogues mettant en évidence, d’une part la présence d’une seule
paire de voies déférentes, d’autre part I'existenee ou la non-existenee d’ébauches d’orifices
femelles, ont été réalisées chez M. mercenaria et R. harrisii.

3. Stade III (Cr,)

Au stade Cry, C. sapidus atteint une longueur céphalothoraeique comprise entre 3 et
3,5 mm. Le sexe de I'appareil génital peut maintenant étre aisément rceonnu chez les femel-
les par la présence d’une invagination épidermique au niveau du 6¢ sternite thoracique
qui indique les ouvertures génitales. Il faut remarquer que ces derniéres resteront de petites
fentes aux parois aceolées pendant tous les stades juvéniles, tant que n’aura pas eu lieu
le premier accouplement. Leur grand diamétre est de I'ordre d’une centaine dc microns
et elles apparaissent de part et d’autre de la région la plus rétrécie du pléon en position
normale, e’est-d-dire rabattu sur le plastron sternal. Nous verrons ultéricurement que
toute la région distale du conduit femelle des Crabes pubéres est doublée d’unc intima
cuticulaire. La présenee de cc revétement confirme done I'origine ectodermique du vagin.

(C’est au niveau des ébauches des voles génitales qu’apparaissent les modifieations
les plus intéressantes. En effet, il devient possible de distinguer, chez certains individus,
des gonoductes qui s’enfoncent dans la musculature du 6€ sternite thoraeique ct chez d’autres,
des gonoduetes présentant le méme point de départ que chez les premiers individus mais
qui progressent dorsalement, en arriére du coeur, vers les muscles du 8¢ steruite. Il apparait
alors logique d’attribuer le nom d’oviduetes aux eonduits courts se dirigeant vers le 6¢
sternite puisque l'on sait que chez les Crabes pubéres les conduits femelles débouchent
sur ce segment. Ces eonduits issus de la prolifération des cellules mésodermiques d’origine
gonadique sont trés minces avee unc petite lumiére décelable dans leur région médiane ;
leur région distale, nous 'avons déja dit, se constitne & partir du déeollement d’une por-
tion de Iépiderme sternal qui s'invagine et forme un tuyau plat dont les parois sont res-
serrées et non cneore en contact avee la région mésodermique. Les autres gonoductes qui
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deviendront les spermiduetes semblent avoir une différeneiation plus tardive. lls possédent
une petite lumiére dans leur région médiane (pl. IV, 5, 6) et sont terminés par une zone
aveugle d’intense prolifération eellulaire. L’apophyse génitale n’est pas différenciée.

Les gonades des Crabes ne présentant pas d’ouvertures femelles (méles) s’étendent
dans leurs régions antérieures progressivement et latéralement, & droite et & gauche, au-
dessus de la glande digestive en amorcant une petite crosse. En arriére du moulin gastrique
(proventricule) un pont relie les gonades cntre elles. Comme pendant les stades larvaires
leur strueture est tres simple ct réduite & deux catégories eellulawes : gonies et cellules
mésodermiques.

Les gonades des Crabes femelles sont eylindriques (diaméire moyen de 6 u); elles
présentent des régions antérieures eneore courtes et se coudent vers les bords latéraux du
Crabe pour s’étendre dorsalement sur la glande digestive. Entre le proventricule et le eceur,
existe un pont ovarien. A priori, rien ne distingue les gonades femelles des gonades males,
st ee n'est la présence de deux divertieules gonadiques dorsaux eontenant également des
gonies et des cellules somatiques, et se différenciant sous le eccur dans une région voisine

Fic. 3. — Reconstitution sehématique de la morphogenése postlarvaire de l'appareil génital des Dra-
chyoures jusqu’a la différenciation sexuelle. {(Le septum périeardial n’est pas représenté.) a : Appareil
indifféreneié au 1¢f stade, vue ventrale. b : Appareil male au 3¢ stade, vue ventrale. e : Appareil femelle
au 3¢ stade, vue dorsale.

Pour la elarté du sehéma, les eontours du eceur ont été omis au niveau de I'appareil génital. Noter
la différeneiation des diverticules gonadiques postérieurs et la eourbure des conduits génitaux par
rapport a la figure 3b.

C : eceur ; Di: diverlieule ; E CG : ébauche des conduits génitaux ; E Go : ébauche des gonades ;
Go : gonade ; L : lumiére.
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de eelle du carrefour : gonades-oviduetes-pont ovarien. Ces divertieules ne sont en fait
que les prolongements des gonades ; ils sc développeront ensuite vers 'arriére. Dés le stade
II1, les gonades femelles ont done unc morphologie plus évoluée que eelle des gonades
males.

Les morphogenéses male et femelle de I'appareil génital de M. mercenaria sont compa-
rables a eelles déerites pour C. sapidus ; il =n va de méme ehez C. maenas de longueur eépha-
lothoraeique eomprise entre 2,5 et 3 mm. Chez R. harrisit, en plus d’unc détection rapide
du sexe par l'observation de la présenee ou de I'absenee d’ouvertures génitales sur le 6¢
sternite s’ajoute une reeonnaissanee basée sur la nature de la gamétogencse. Liu effet,
chez les femelles de ee Crabe 'ovogeneése s'installe rapidement. On distingue daus la gonade
tubulaire d’un diamétre moyen de 13 y, trois catégories eellulaires mélées entre elles : des
gonies en phases mitotiques ou non, des ovocytes en début de prophase ¢’est-a-dire & chro-
mosomes visibles et des cellules somatiques. 1l existe, eomme chez C. sapidus, un petit
diverticule gonadique s’ébauehant de part et d’autre du pont reliant les gonades entre
elles et eontenant des ecllules germinales en évolution.

Un résultat essentiel déja observé au méme stade (I1I) ehez une Eerevisse (Pavex,
1973) se dégage de cette étude : existenee d’une seule pairc de voies déférentes qui se dirige
selon les individus, soil vers le 6€ segment thoraeique (oviduetes), soit vers le 8¢ (spermidue-
tes). Une synthése de 'anatomie de Uappareil génital des Crabes au troisieme stade post-
larvaire (ou assimilés a ee stade dans le cas de C. maenas) cst schématisée par les figures
3b et 3e.

Avant d’étudier les autres stades postlarvaires au cours desquels les appareils génitaux
des deux sexes poursuivent leur évolution, nous allons donner les résultats des observations
relatives au développement des pléopodes jusqu’a I'apparition de leur dimorphisme sexuel.

B. — EvVOLUTION POSTLARVAIRE DES PLEOPODES DES CRABES

1. Stade I (Cr))

Au stade Cr; les jeunes C. sapidus présentent quatre paires de pléopodes (Pl Ply,
Pl,, PL) uniramés et indépendants. Les einq paires d’appendices abdominaux de la méga-
lope se sont done transformdées : la paire du 6¢ pléomére ou dernicr segment abdominal a
disparu et les autres paires se sont réduites & des cxopodites 4 I'allure de baguettes plus
ou moins ridées et dépourvues de soies (fig. 4a). Ajoutons que des observations stricteinent
analogues ont ét¢ faites chez les Xanthidae, R. harrisii (fig. 4b) et M. mercenaria (fig. 4e).
Quoique les pléopodes des premiers stades Crabes n’aient pas été partieulitrement étudiés
du fait de la diflieulté de leur déteetion (Yaxc, 1971), nous rappellerons les descriptions
détaillées de Hyman (1920) ehez Gelasimus (= Uca), de Wear (1967) ehez Pilumnus noyae-
zealandiae et de Snex (1935) ehez Carcinus maenas ; eelles-el eorroborent les notres pour
les Crabes considérés dans le présent travail. Notons toutefois que d’aprés Snien les endo-
podites persistent & I'état de proéminenees vestigiales ehez les jeunes C. maenas. Enfin,
dans son travail relatif a la biologie d’FEriocheir sinensis, Horstraxpt (1948) signale que
Pl; n’existe pas ehez les Crabes au stade 1.
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Fie. 4. — Morphologie des pléopodes de quelques Crabes au 1¢r stade postlarvaire. a : Callinectes sapidus.
b : Rhithropanopeus harrisii. ¢ : Menippe mercenaria.
Remarquer, chez tous les individus, la présence de 4 paires d’appendices uniramés et indépendants.
Chr : chromatophore ; Pl, a Plg : 2¢ au 5¢ pléopode ; S : soie ; 1€7-6€ seg. : 1T au 6© segment abdo-
minal ; T D : tube digestif ; Tel : telson.

2. Stade II (Cr,)

Les observations faites ehez C. sapidus et R. harrisii au stade Cr, permettent de pré-
sumer le sexe méle ou le sexe femelle d’aprés le nombre et la forme des pléopodes. En effet,
c’est a ce stade que, chez les males, se différeneient des pléopodes sur le premier segment
abdominal ; il est admis que ees appendices uniramés (fig. 5) qui évolueront ultérieurement
en stylets fortement calcifiés sont des endopodites. Les exopodites n’apparaissent jamais
sur Pl;. Les quatre autres paires (Pl,, PL;, P1,, PL) qui ne sont probablement quc des exopo-
dites ont plus ou moins régressé, tandis qu’'une ébauche d’endopodite est déeelable sur
Pl,. Chez les femelles, Pl; n’apparait pas et I'endopodite pousse sur les quatre paires de
pléopodes qui persisteront chez le Crabe pubére (Pl,, Pl;, Pl,, PL,). Rappelons qu'au stade I,
seuls les exopodites restaient aprés la métamorphose des mégalopes, les petits endopodites
ayant pratiquement disparu. Il faut souligner que c¢’cst également au stade Cr, que Snex
(1935) signale I'apparition d’un dimorphisme sexuel des pléopodes chez C. maenas, « A
new pair of minute pleopods appears on the first segment of the abdomen... no exopodite
but only a thumb like endopodite develops ».

Chez M. mercenaria nous n’avons pas remarqué apparition d’un tel dimorphisine ;
les quatre paires de pléopodes sont réduites et semblables chez tous les individus eomme
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Fic. 5. — Morphologie des pléopodes de R. Rarrisiti male au 2¢ stade postlarvaire.
Remarquer I'apparition de la premiére paire de pléopodes earactéristique du sexe male et la diffé-
veneiation d'une ¢bauche d’endopodite sur Pl,. Les autres pléopodes s’atrophient progressivement.,
Chr : ehromatophore ; P, & a Pl; : 1€ au 5€ pléopode d’un male ; E End : ébauehe d’endopodite ;
S :soic; T D @ tube digestif.

au premier stade (Cry). Notons qu’il en est de méme chez Gelasimus (= Uca) d’aprés Hyman
(1920). Enfin, chez Pilumnus novaezealandiae, Wear (1967) mentionne une atrophie des
pléopodes chez tous les animaux avec 'apparition de petits endopodites aux Pl, et Pl ;
Pl, et Pl restent uniramés.

3. Stade III (Cry)

Le dimorphisme sexuel s’accentue au troisiéme stade ehez C. sapidus. Les endopodites
de Pl et P, s’aceroissent tandis que, sur ee dernier pléopode, I'exopodite régresse presque
totalement chez les males (fig. 6, J). Les autres appendices (Pl,, Pl et PL) sont en voie
de disparition. Chez les femelles (fig. 6, @), les endopodites se différencient sur Pl,, Pl,, P1,
et Pl : ces pléopodes prennent I’allure bifide qui les earactérise désormais dans ce sexe.
Alors que des observations analogues ont été faites chez les jeunes R. harrisii au méme
stade, nous n’avons toujours pu mettre en évidenee de dimorphisme sexuel des pléopodes
chez M. mercenaria qui présente eneore quatre paires d’ébauches umramées mais de taille
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Fic. 6. — Morphologie des pléopodes de C. sapidus méle et femelle au 3¢ stade postlarvaire. Noter le dimor-
phisme sexuel : chez les méiles ( J), présence de Pl;, régression de I'exopodite et différenciation de Pendo-
podite sur Ply; chez les femelles (?), différenciation de I'endopodite sur Pl,, Pl;, P1; et Pl

Chr : chromatophore ; P1, a Pl; : 1€f au 5¢ pléopode.

Iégeérement inférieurc a celle du stade 11. De méme chez P. novaezealandiae, Wear (1967)
ne signale toujours pas de différences sexuclles au niveau des pléopodes. Ceux qui sont
sur les segments 2, 3 et 4 devienncnt liramés et la dermerc paire Pl, demeure uniramée.
Un tel phénomeéne semble exister chez tous les individus. En revanche, bicu qu’il n’insiste
pas sur 'apparition de la premiére paire de pléopodes, Hyman (1920) la signale chez Gela-
simus (= Uca) au 11I¢ stade. 1l en est de méme pour C. maenas dont les modifications
observées par Snex (1935) concordent avec celles que nous venons de décrire pour C. sapi-
dus et R. harrisit.

4. Stade IV (Cr,)

Ce n’est qu'au 4¢ stade postlarvaire que se différencie la premiére paire de pléopodes
chez les méiles de M. mercenaria. Chez Gelasimus (= Uca), c’est également au stade Cr,
que Hyman (1920) indique la présence de ces nouveaux appendices. Enfin, chez P. novae-
zealandiae, Wear (1967) décrit les pléopodces des Crabes de stades IV et V mais ne signale
aucun dimorphisme sexuel.

C. — Con~cLusiONS

Il ressort de nos observations que Pappareil génital des jeunes Crabes au premier stade
postlarvaire est encore une ébauche sexuellement indifférenciée dont la morphologie et
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la structure ont peu évolu¢ depuis le stade mégalope. Les pléopodes ne sont pas scxuelle-
ment différenciés. Unc involution de ces appendices a été notée a la mue de passage cntre
les stades mégalope et Crabe I. L’existence de cette involution permet de considérer le
passage de la mégalope au premicr stade Crabe comme une métamorphose au sens strict
du terme. Cecl permet égalemeut de considérer la mégalope comme le dernicr stade larvaire.

(est & partir du 2¢ stade postlarvaire qu’il devient possible de distinguer lc sexe d’un
jeunc C. sapidus ou R. harrisii par la présence (cas des méles) ou I'absence (cas des fenielles)
de la 1r¢ paire de pléopodes. De plus, & ce méme stade, le développement chez les femelles
ou 'absence de développement chez les méles d’une invagination de 1'ectoderme ventral
sur le 6¢ segment thoracique permet de deviner extérieurement le sexe du futur appareil
génital qui ne comporte qu’une paire de voies déférentes. Aucune différenciation de I"appa-
reil génital n’est encore wvisible.

Deés le 3¢ stade, la morphogenése de I'appareil génital apparait plus rapide chez les
femelles que chez les males. Chez les jeunes Crabes étudiés, le sexe femclle peut étre reconnu :

— par la double constitution des conduits génitaux encore incomplétement formés :
ectodermique dans la région distale, mésodermique dans la région attenante aux gonades ;

— par la différenciation d’un diverticule gonadique postérieur. De plus, chez R. har-
risiz, s’ajoute le démarrage de 'ovogeneése.

Le sexe male de I'appareil génital ne se reconnait a ce stade que par ’absence des carac-
teres femelles et la progression des voies déférentes vers le 88 sternite thoracique. D’autre
part, lorsque le dimorphisme sexuel des pléopodes a débuté au stade précédent (cas de C.
saptdus et R. harrisit) celui-ct se poursuit.

IV. LES GRANDS TRAITS DE LA MORPHOGENESE POSTLARVAIRE
DE IAPPAREIL GENITAL ET DES PLEOPODES
APRES LA DIFFERENCIATION SEXUELLE

A. — ETUDE PAR STADES
1. Stade IV (Cr,)

Au 4¢ stade postlarvaire, C. sapidus mesure entre 3,80 et 4,20 mm de longueur cépha-
lothoracique et R. harrisii entre 3,10 et 3,60 mm. Chez les femelles de ces deux Crabes on
distingue aisément les quatre paires de petits pléopodes biramés Pl,, Pl;, Pl, et PL, (fig. 7, Q).
Les orifices génitaux sont percés ; ils sont maintenant recouverts par le pléon. Chez les méles,
les Pl; s’allongent (fig. 7, &) et une gouttiére se creuse sur leur face postérieure chez R.
harrisie. Les Pl, s’¢largissent ; ils possédent encore un rudiment d’exopodite fripé chez
C. saptdus alors que celui-ci semble avoir complétement disparu chez R. harrisii. Rappe-
lons que chez C. maenas, Snenx (1935) a également remarqué, a ce stade, 'apparition d’une
gouttiére sur Ply, cependant que Pl, porte un exopodite atrophié.

De structure sensiblement identique a celle qu’ils avaient au stade III, les appareils
génitaux de C. sapidus, par leur compléte transparence, sont encorc trés difficiles & distin-
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guer lors de la dissection. 1l n’en est pas de méme pour cecux de R. harrisii. En effet, nous
avons pu réaliser des montages in toto d’appareils femelles dont le contact entre les régions
ectodermique et mésodermique des voics génitales apparait désormais établi. L’ovogenese

Fic. 7. — Morphologie des pléopodes de R. harrisii au 4¢ stade postlarvaire. Les femelles (@) portent
4 paires de petits pléopodes biramés et non revétus de soies ; les endopodites ne sont pas encore arti-
culés. Les males (&) présentent 2 paires de pléopodes libres et indépendants.

Gt : gouttiere ; Pl; a Pl : 1€f au 5¢ pléopode ; Tel : telson.

qui avait débuté au stade 111 se poursuit dans les ovaires tubulaires de 35 u de diamétre
moyen {fig. 8). Tous les stades de la prophase de méiose (du leptoténe a la diacinése) sont
reconnaissables dans les jeunes ovocytes dispersés parmi les gonies et les cellules somatiques.
Nous avons également distingué de jeunes ovoeytes en prévitellogenése (1r¢ croissance)
d’environ 15 p de petit diamétre sur 26,5 ¢ de grand diamétre, qui commeneent a étre
entourés par des cellules folliculeuses. Notons que toutes les catégories cellulaires préci-
tées sont mélangées sans ordre dans les ovaires. Les conduits génitaux peuvent étre diffé-
renciés en trois régions distinctes que nous nommerons, selon la terminologie utilisée par
Harrxorr (1968) chez les adultes, de la gonade vers 'orifice sexuel : oviducte, spermathéque
et vagin. A ce stade, la lumiére vaginale est bordée par un mince épithélium recouvert
d’une fine cuticule & peine déeelable. Les insertions musculaires se développent entre 1'exo-
squclette et la paroi eonvexe du vagin ainsi qu’au niveau de la spermathéque.

La morphologic et la strueture de I'appareil male ont été déerites et illustrées daus
une précédente publieation (Pavewn, 1969). Nous en rappelons les principales caractéris-
tiques : gonades structuralement indifférenciées mais eanaux déférents longés dans leur
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100
Lo 4

Fie. 8. — Appareil génital femelle de R. harrisii au 4¢ stade postlarvaire. Les ovaires conticnnent des
gonics, des ovocytes a ehromosomes visibles et des ovocytes en premiére croissance qui sont mélés
sans ordre aux cellules somatiques. La spermathéque et le vagin apparaissent netiement diflérenciés.

Ct : cuticule ; De : stade diacinese ; K C: enveloppe conjonctive ; G : gonie ; Lep : stade leptoténe ;
M :muscle ; N M : noyau de cellule mésodermique ; N P : noyau pyenotique ; O : ovaire ; O G @ : ori-
fice femelle ; Ove PV : ovocyte en prévitellogenése ; Sp : spermathéque ; Va : vagin; V G : vésicule
germinative,

partie distale par une file de quelques cellules au diamétre voisin de 4,5, qui sont trés
probablement I’ébauche de la glande androgéne ; existence de petites apophyses génitales
mettant en communication 'appareil génital avec le milieu extérieur. Notons que les apo-
physes génitales apparaissent quand l'extrémité postérieure du canal déférent a prohiféré
et atteint le coxopodite du 8¢ thoracopode ; elles résultent done d’une induction du cordon
mésodermique génital sur I’épithélium tégumentaire. Chez tous les Crabes les apophyses
génitales ont aspect de saillies épithéliales qui revétent 'extrémité mésodermique distale
du canal déférent ; leur origine et leur mode de formation différent alors de celles des Insec-
tes ol la région terminale du conduit male est ectodermique. Ajoutons que la position des
apophyses génitales sur les coxopodites ou sur les sternites du dernier segment thoracique
est un des critéres de distinction entre les Brachyrhynques Cyclométopes et Catométopes.

2. Stade V (Cr;)

Au 5¢ stade, C. sapidus présente une plus grande fluctuation de taille qu’aux stades
antérieurs : les jeunes Crabes ont unc longueur céphalothoracique comprise entre 4,20 et
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é:

Fic. 9. — Appareil génital male de R. harrisii au 5¢ stade postlarvaire. a : Bien que le testicule et le pont
testieulaire soient trés sinueux, seule la région antéricure du eanal déférent montre un début de diffé-
renciation (pelotons) ; les régions moyenne et postérieure restent filiformes. b : Chez cet individu le
eanal déférent est mieux différencié : on y distingue trois régions diversifiées.

C D : canal déférent ; P T : pont testieulaire ; R ACD : région antérieure du eanal déférent ; R GA
région de la glande androgene ; R MCD : région médiane du canal déférent ; R PCD : région posté-
rieure du canal déférent ; T : testicule ; T C : tissu conjonctif.

(Phot. A.-R. Devez.)
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5,50 mm. Il a été remarqueé que les animaux de taille élevée présentent toujours un développe-
ment de 'appareil génital et des pléopodes plus avancé que celui des Crabes de taille moindre.
Il faut done convenir qu’a partir du Ve stade postlarvaire, les classes de taille deviennent
unc caractéristique beaucoup plus importante pour notre étude morphogénétique que le
rang de mue auquel appartiennent les animaux. Autrement dit, si la fréquence des mues
est sensiblement la méme pour tous les individus, le taux de croissance a la mue devient
de plus en plus variable & mesure que I'animal s’¢loigne de la métamorphose. Signalons
qu’un tel phénomene a été également remarqué par VeErnNeT-CorNusert (1958) lors d’une
étude sur la sexualité du Crabe Pachygrapsus marmoratus. Ainsi peut-on diflicilement
repérer le débouché des canaux déférents de C. saptdus méale d’une taille inférieure &2 5 mm,
tandis que les apophyses génitales sont naissantes chez un Crabe de taille supéricure. 1l
en est de méme pour le développement des gonopodes dont les exopodites peuvent avoir
ou non complétement disparu.

Les appareils génitaux sont toujours trés filiformes dans les deux sexes. Leur mor-
phologie et leur structure apparaissent encore comparables & celles qu’ils avaient au stade
ITI.

Chez les Xanthidés, la maturité sexuelle est atteinte & un rang de mue plus précoce
que chez les Portunidés (Dracu, 1958) ; aussi, le développement de I'appareil génital et
des pléopodes de . harrisii au stade V (4 & 4,6 mm de longueur céphalothoracique) se
réalise-t-il en un nombre d’intermues plus restreint que chez C. sapidus et les animaux
de méme rang de mue ont-ils une évolution des caractéres sexuels trés comparable.

Chez R. harrisit mile, I'évolution des gonopodes vers leur aspect définitif se poursuit
lentement : la gouttiére médiane située sur la face postérieure de Pl; qui étail naissante
an stade IV se creuse davantage ; de plus, il y a perte compléte des exopodites sur Pl,.
C’est au niveau de apparcil génital male (fig. 9) que siégent les transformations les plus

PLANCHE VI

1. — Coupe transversale de R. harrisii femelle au 5¢ stade postlarvaire ct au niveau des ovaires. Ces der-
niers conticnnent de nombreux ovocytes en prévitellogenése (17€ eroissance).
2. — Coupe transversale dans la région subterminale du canal déférent d’un C. maenas de 8 mm de longueur

céphalothoraeique. La glande androgénc sc eompose d’un minee cordon cellulaire plus ou moins replié
sur lui-méme.

3, 4, 5, 6. — Coupes transversales, légérement obliques, dans le sens antéro-postérieur de R. harrisii
femelle au 5¢ stade postlarvaire et au niveau des voies génitales. Vagin et spermathéque sont nettement
différenciés et s’interpénétrent (fig, 3, 4, 5). La figure 6 est un agrandissement de la figure 4.

7. — Coupe parasagittale d’'une femelle de C. maenas de 5,5 mm de longueur céphalothoracique. Le trajet
du conduit génital apparait nettement. Spermathéque et vagin sont encore peu différenciés morpholo-
giquement.

8. — Détail de l'extrémité distale du vagin d’'un C. maenas femelle de 5,5 mm. Remarquer le revétement
cuticulaire de I'épithélium vaginal.

9. — Coupe transversale d'un C. maenas femelle de 6,5 mm de long au niveau des eonduits génitaux (enca-

drés). La petitesse de leur diamétre (40 w) rend leur déteetion difficile parmi les autres organes.

AR : arriére ; AV : avant; br : branchies; ¢ : eccur ; cd : canal déférent ; eg : eonduit génital;
en : chaine nerveuse ; ¢t : cuticule ; ep : épithélium ; ga : glande androgeéne ; h : hépatopancréas (glande
digestive) ; m : musele ; mst; : muscle du 5¢ sternite thoracique ; mstg : muscle du 6¢ sternite ; og :
orifice génital ; o : ovaire ; ovd : oviducte ; p : septuin péricardial ; Sp : spermathéque ;5 td : tube digestif ;
va : vagin.

(Phot. A.-R. Devez.)
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importantes. Les spermiductes ne sont plus filiformes que dans leurs régions médiane et
distale (qui mesurent 'une et Pautre environ 30 p de diamétre). Des circonvolutions plus
ou moins serrées apparaissent dans la région située en arriére de 'anastomose des gonades.
Cette région qui est aussi la premiere & se différeneier ehez les jeunes C. maenas méles a
été dénommée région pelotonnée par Demrusy (1960), dénomination que nous avons
adoptée (1968). De méme, les testieules qui ont un diamétre moyen de 20 p deviennent
sinueux et la spermatogenése y débute ; parmi les gonies et les cellules somatiques se trou-
vent des spermatocytes en prophase de méiose. Enfin, le cordon androgéne devient plus
visible qu’au stade 1V.

Chez les femelles, 'appareil génital poursuit également son évolution. Les ovaires
se boursouflent et atteignent 120 w de diamétre moyen (pl. VI, 1). Ils contiennent de nom-
breux ovoeytes en 1€ croissanee qui évoluent d’une maniére synehrone. Ces ovocytes sont
entourés par une assise de cellules folliculeuses ¢t mesurent environ 40 w de diamétre moyen ;
leur vésieule germinative mesurc 21 w envirou. Nous avons noté que les ovoeytes, dont la
couronne cytoplasmique s’aceroit, sc groupent vers la périphérie de lovaire, tandis que
les gonies, les jeunes ovocytes & chromosomes visibles et quelques cellules somatiques
occupent le secteur central de 'ovaire. Une telle disposition anatomique que I'on retrouve
cliez les femelles pubéres eorrespond & la région que nous avons appelée « zone avee gonies
et ovocytes & chromosomes visibles » chez Pontastacus leptodactylus leptodactylus (PAyEN,
1973). Toutefois, chez R. harrisii, cctte zone parait beaueoup moins bien délimitée 5 clle
remplit d'abord tout ovaire chez la jeune femelle jusqu’au stade IV, puis elle est refoulée
vers U'intérieur et ne figure en position eentrale qu’a partir du VI€ stade. Les oviductes
sc raceoureissent pendant que la spermathéque se développe ; eette derniére conserve ses
parois trés rapprochées I'une de I'autre de maniére a délimiter une lumiére aplatie dans
le sens antéro-postéricur (25 . d’épaisseur moyenne sur une largeur d’environ 180 w) (pl. VI,
3, 4, b, 6). Le vagin fait suite distalement & la spermathéque ; il mesure 80 p de diamétre
moyen et est constitué d’un épithélium unistratifié cylindrique doublé intérieurement
par une minee eouehe eutieulaire souple qui s’épaissit au miveau des orifices génitaux.
Une certaine continuité se révéle done entre le revétement cuticulaire du plastron sternal
et eelul qui tapisse le vagin. Nous préciserons qu'une telle structure semble assez générale
chez les Brachyoures adultes (cf. Harr~orr, 1968) ou les scules variations eoneernent
I’épaisseur et le niveau auquel remonte le manchon eutieulaire. Ce dernier s’étend généra-
lement jusqu’i la partie inférieure de la spermathéque comme chez C. maenas (SpaLping,
1942 ; Hart~orr, 1968), Eriocheir sinensis (IHHoestLanpt, 1948), Portunus sanguinolentus
(Ryax, 1967b) et Pachygrapsus crassipes (Cursa et Hoxsta, 1971). Nos observations chez
les jeunes It. harrisii, jointes & celles de Curuxc (1968) chez d’autres Crabes pubéres
permettent de déduire Porigine ectodermique eertainc de la portion distale du conduit
génital femelle. N’ayant pas cherehé si la spermathéque était complétement revétue de
cuticule, nous ne pouvons préciser si celle-ci est totalement ou partiellement d’origine
mésodermique.

Nous ajouterons que l'existenee de I’exosquelette & Iintérieur des conduits femelles
a été également observée chez les Isopodes (Barespext, 1964 ; Jucuaurr, 1966). Nous
n'avons aucune information & ce sujet pour les Amphipodes.

Les pléopodes terminent acquisition de leur forme définitive : port de soies épineuses
a la base de Ply et élargissement de la gouttiére chez les méles, accroissement de taille et
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segmentation des endopodites ct des exopodites chez les [emelles. Remarquons que c’est
également aux stades V ct VI que Suex (1935) a noté une évolution des pléopodes de C.
maenas.

3. Stade VI (Cry)

C. sapidus au stade VI mesure entre 5,30 et 7 mm de longueur céphalothoracique.
La structure de I'appareil génital méle ayant été étudiée lors de deux travaux expérimen-
taux antérieurs (Paven, Costrow et Cnarmiavx-Corron, 1967 ; Pavex et al., 1971), nousen
rappellerons les principales caractéristiques chez des Crabes de 7 mm: gonades filiformes, de
12,5 & 15 u de diamétre, renfermant des gonies (ou des mitoses sont parfois visibles) et des
cellules mésodermiques ; spermiductes sensiblement de méme diameétre que les gonades et
longés dans leur région terminale par un cordon androgéne d’environ 5 p d’épaisseur ;
orifice génital décelable sur le coxopodite du 8¢ sternite par la présence d’une légére dépres-
sion cuticulaire ; apophyse génitale & peine formée. Les gonopodes sont toujours de consis-
tance membrancuse, pelits et indépendants ; I’exopodite de Pl, persistc encore (fig. 10)
mais une petite gouttiére se dessine sur la face postérieure de Pl,.

Fic. 10. — Morphologie des gonopodes de C. sapidus au 6¢ stade postlarvaire. Noter I'existence d’unc
gouttiére sur la face postérieure de Pl; et celle d’un rudiment d’exopodite sur Pl,.
End : endopodite ; Gt : gouttiere ; Pl; &, Pl, 3 : 1°T et 2¢ pléopodes males (gonopodes) ; R Exo :
rudiment d’exopodite; Sym : sympodite (protopodite); T D : tube digestif.

L’appareil génital femelle reste trés diflicile a disséquer dans sa totalité. Les gonades
ne présentent aucune modification particuliére depuis le stade III et les voies génitales
dont les régions mésodermiques et ectodermiques sont entrées en contact se présentent
sous la forme d’un mince filament aux parois plus ou moins accolées dans le sens antéro-
postérieur de I'animal. Les pléopodes sont biramés et non segmentés (fig. 11).
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Fie. 11. — Morphologic des pléopodes femelles de C. sapidus au 6¢ stade postlarvaire. Remarquer I'absence
de segmentation sur la rame interne {endopodite) et la taille déeroissante des appendiees dans le sens
antéro-postérieur,

A S: axe de symétric du Crabe ; End : endopodite ; Exo : exopodite ; Pl, @ a PI; @: 2¢ au 5¢ pléo-
pode femelle; Sym : sympodite {protopodite).

R. harrisit au stade VI mesure euntre 4,75 et 5,60 mm. Chez les males les plus grands,
les gonopodes se ealeifient ct Pl, s’engage dans la gouttiére ventrale de Pl; qui s’cst consi-
2 2 8 g 1
dérablement allongée ; en méme temps, les apophyses génitales, qui se sont développées,
s'inserent dans un foramen situé sur ce dernier pléopode.

Fie. 12. — Testicule de R. harrisii pubere.
Coupe longitudinale et structure histologique d’un lobe testiculaire (enecart).
C C: canal colleeteur ; L T : lobe testiculaire ; M,, : métaphase de 2¢ division méiotique ; ZG :
Zone germinative. (Phot. A.-R. Devez.)
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L’appareil génital eontinue sa différeneiation. La spermatogenése se poursuit dans
les testicules dont les sinuosités s’aeeusent. Une région glandulaire boursouflée se différencie
un peu au-dessus de la région reetiligne lisse du eanal déférent qui est longée par la glande
androgéne. Cette derniére comprend alors jusqu’a trois petites files cellulaires plus ou
moins distinetes. Une gaine museulaire se forme dans la région distale du spermiduete
(future région éjaculatrice).

Il e nous a pas semblé utile d’examner des individus de rang de mue supérieur puisque
les phases essentielles de 'organogenése sexuelle ont pu étre suivies. Toutefois 1l faut recon-
naitre que les étapes du passage de la forme tubulaire cylindrique du testieule des individus
juvéuiles a I'état de grappes de lobes serrés plus ou moins pédieulés, aboutissant 4 un eanal
eollecteur central chez les individus pubéres (fig. 12), restent & élucider. Notons qu’une
telle structure se rapproche de celle décrite chez I'Ecrevisse P. . leptodactylus (Pavex,
1973). En revanehe, les observations réalisées ehez d’autres Crabes : les Grapsidés, Ertocheir
sinensis (Hoestranot, 1948), Pachygrapsus crassipes (Cmisa et Honwa, 1971) et les Por-
tunidés, Portunus sanguinolentus (Ryax, 19676), Carcinus maenas (Mrusy, 1972), rappor-
tenl une strueture testieulaire plus simple, limitée & eelle d’un tube plus ou moins bour-
souflé et pelotonné. Chez R. harrisii, la zone germinative est toujours nettement visible
en bordure des lobes (fig. 13) ; comme chez les Amphipodes et d’autres Déeapodes : Car-
cinus maenas, Maia squinado, Clibanartus misanthropus (Meusy, 1972), elle limite des
gonies enfermées dans un réseau eontinu de eellules mésodermiques. Cependant, étant
donné la eonfiguration du testieule de R. harrisii, eetle zone apparait seindée et loealisée
uniquement dans les évaginalions secondaires de la gonade juvénile. La figure 14 résume
I’anatomie maeroseopique de l'appareil génital d’un R. harrisii méale pubere.

Fie. 13. — Détail de la zone germinative d’un testicule de R. harrisii pubére ;
remarquer sa localisation a la périphérie des lobes testiculaires.
G : gonie ; L B : lame basale; N M : noyau de cellule mésodermique ; Spe, : spermatocytes I (Pri-
maires) ; Z G : zone germinative.
(Phot. A.-R. Devez.)
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Fic. 14. — Anatomie macroscopique de I'appareil génital male d’un R. harristi pubére (1,1 cm de longucur
céphalothoracique). L’encart se rapporte a une portion de testicule déroulée.
Ap G : apophyse génitale ; C D : canal déférent ; C E : canal ¢jaculateur ; G A : glande androgéne ;
L T : lobe testiculaire ; P T : pont testiculaire ; R G : région glandulaire ; T : testicule.
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Fic. 15. — Appareil génital femelle de R. harrisii au 6¢ stade postlarvaire. Le développement de la cou-
ronne cytoplasmique des ovocytes entraine des boursouflures sur les ovaires tandis que la zone a gonies
et ovocytes a chromosomes visibles est refoulée plus intérieurement.

C F : cellule folliculeuse ; Ct : cuticule ; M : muscle ; N S : noyaux de cellules somatiques ; O :
ovaire ; O G @ : orifice génital femelle ; Ove PV : ovocyte en prévitellogenése ; P O : pont ovarien ;
Sp : spermathéque ; Va : vagin ; V G : vésicule germinative ; Z G Ove : zone a gonies et ovocytes a chro-
mosomes visibles (interne).

Au VIe stade, les pléopodes des femelles présentent des endopodites segmentés pour-
vus de pinceaux de soies et des exopodites arqués, porteurs d’une frange de soies. L’appa-
reil génital qui s’accroit (fig. 15) ne présente pas une morphologie plus significative qu’au
stade précédent. Les ovoeyles en prévitellogenése poursuivent leur croissance dans les
ovaires qui prennent une allure boursouflée (156 i de diameétre moyen). On commence
a dislinguer une zone profonde ou centrale (celle des gonies el des ovocyles a chromosomes
visibles), plus ou moins accolée & un repli vestigial, mal visible, de la paroiovarienne. Il faut
reconnaitre qu'une telle structure ovarienne est trés banale chez les Brachyoures. Elle
a été notamment signalée chez Callinectes sapidus (Harp, 1942), Ertocheir sinensts (HogsT-
ranot, 1948), Gecarcinus lateralis (Wrrrzman, 1966), Portunus sanguinolentus (Ryan,
1967a), Pachygrapsus marmoratus (Rovouerre, 1970), Pachygrapsus crassipes (Cuipa et
Hoxma, 1971), Carcinus maenas (LauLier, 1972). A partir de cette zone (fig. 16), s’étagent
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16. — Loealisation (a} ct structure (b, ¢) de la zone & gonies et ovocytes a chromosomes visibles chez
R. harrisii femelle pubére. Les différents stades de la prophase de néiose sont aisément recconnaissa-
bles.

C I : cellule follieuleuse ; C S : cellule somatique ; De : stade diacinése ; G : gonie ; L @ stade lepto-
tene ; Ove PV : ovocyte en prévitellogenese ; P : stade pachyténe ; V G : vésicule germinative ; Z G Ove :
zone a gonies et ovoeytes a ehromosomes visibles.

(Phot. A.-R. Devez.)



Fic. 17. — Appareil génital femelle de R. harrisii en début de vitellogenése ; seuls quelques ovocytes
sont entrés en vitellogenése. Les bandes hachurées représentent la zone des gonies et ovocytes a chro-
mosomes visibles.

C F : cellule folliculeuse ; Ct : cuticule ; O : ovaire ; O G @ : orifice génital femelle ; Ove V : ovocyte
en vitellogenése ; P O : pont ovarien ; Sp : spermathéque ; Va : vagin; Z G Ovc : zone a gonies et ovo-
cytes & chromosomes visibles.

o 2 300¢

Fic. 18. Appareil génital femelle de R. harrisii pubére.
Les ovoeytes en vitellogenese distendent la paroi de Povaire qui se vésiculise.
O : ovaire; O G @ : orifice génital femelle ; P O : pont ovarien; Sp : spermatheque ; Va @ vagin.
(Phot. A.-R. Devez.)
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Fiac. 19. — Disscetion de R. harrisii femelle montrant les ovaires matures in situ.
Br : branchies ; O : ovaires; P,, Py : 4€ et 5¢ pattes marcheuses; P O : pont ovarien.
(Phot. A.-R. Devez.)

des chaines d’ovocytes en voie de développement ; chez les femelles pubéres les ovocytes
en vitellogenése sont localisés contre la paroi de ovaire qu’ils distendent et vésiculisent
(fig. 17, 18, 19).

La configuration du conduit génital femelle semble correspondre au type concave
défini par Harr~orr (1968) chez les Crabes pubéres, c¢’est-a-dire qu’une demi-paroi du
plancher vaginal reste souple et s’invagine pour s’accoler a la face interne de ’autre moitié.
La zone musculaire n’est développée que d’un seul coté ; elle relie 'exosquelette a la paroi
invaginée.

Comme pour les males, nous n’étendrons pas davantage cette description de I'orga-
nogenese sexuelle, celle-ci ayant franchi ses étapes essentielles. Nous rappellerons que les
femelles de R. harrisii peuvent devenir ovigéres dés qu’elles atteignent une taille voisine
de 6 mm de longueur céphalothoracique (Paven, 1969).

4. Stade VII (Cr,)

Au 7¢ stade postlarvaire, C. sapidus a une longueur céphalothoracique comprise entre
6 et 8 mm. Les maéles présentent des gonopodes bien visibles mais toujours petits, non



Fie. 20. — Gonopodes et apophyse génitale de C. sapidus au 7¢ stade postlarvaire ;
Pl, et Pl, sont encore petits, non calcifiés et indépendants.
Abd : abdomen ; Ap G : apophyse génitale ; P,, P; : 4€ et 5¢ pattes marchcuses; Pl; &, Pl 3 : 1°T et 2¢
pléopodes males ; Tel : telson.

Fic. 21. — Appareil génital male de C. sapidus au 7¢ stade postlarvaire. Les testicules sont encore tubu-
laires et structuralement indifférenciés (gamétogenése non engagée). Les spermiductes sont filiformes,
sans régions diversifiées; seul un cordon androgéne devient visible dans la région subterminale.

C A : cordon androgéne; C D : canal déférent; E C : cnveloppe conjonctive ; Ep : épithélium
prismatique ; G : gonie ; L : lumiére ; N M : noyau de cellule mésodermique ; N P : noyau pycnotiquc ;
P T : pont testiculaire ; RP CD : région postérieure du canal déférent ; T : testicule.
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Fie. 22. — Coupe transversale dans la région médiane du eanal déférent d’un C. sapidus au 7€ stade post-
larvaire. L’épithélium est formé de groupes de noyaux serrés qui ébauchent les digitations internes qui
s’aceuseront aux stades suivants.

Ep : épithélium prismatique ; L CD : lumiére du eanal déférent ; T C : tissu eonjonetif.
(Phot. A.-R. Deyez.)

calcifiés et indépendants. l’apophyse génitale n’est bien différenciée que chez les plus
grands individus (fig. 20) ; elle mesure alors 240 @ de long sur 80 4 120 p. d’épaisscur. La struc-
ture de I'appareil génital (fig. 21, 22) n’a pas évolué par rapport au stade VI. 1l en est de
méme pour Pappareil femelle (fig. 23), encore tres diflicile & disséquer, méme chez les ani-
maux de 8 mm ; les gonades ont un diamétre moyen de 23 y et contiennent uniquement
des gonies mélées a des ecllules somatiques ; les mitoses goniales y sont assez rares. Remar-
quons qu’'a ce stade, des gonades prélevées aussi bien chez des individus males que femelles
présentent la méme organisation interne. lLcs gonoductes femelles ne montrent aucunc
diversification : ils se présentent sous la forme de deux tubes rectilignes reliant les ovaires
aux orifices génitaux. Enfin, les endopodites des pléopodes ne sont toujours pas segmen-
tés.

5. Stade VIII (Cry) et stades ultérieurs

Au stade VIIL les appareils génitaux de C. sapidus sont trés gréles et nous n'y avons
pas décelé d’évolutions anatomique et structurale particuliéres. Aussi, n’ayant pu suivre
cette espéce au-dela de la 7¢ mue, nous apporterons les données d’observations concernant
les appareils génitaux d’animaux plus agés, récoltés pour des travaux expérimentaux.
Seule leur taille (longueur céphalothoracique) a été retenue pour les classer.
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Fic. 23. — Appareil génital fcmelle de C. sapidus au 7€ stade postlarvaire. Les ovaires sont tubulaires
et structuralement indifférenciés (gamétogenése non engagée). Les voies génitales ne comportent pas
de régions diversifiécs.

C G @ : conduit génital femelle ; Ct : cuticule ; G : gonie; G C : gaine conjonctive ; N M : noyau
de cellule mésodermique ; N P : noyau pycnotique ; O : ovaires : P CM ; paroi conjonctivo-musculaire ;
P O : pont ovarien.

Nous nous sommes attachée a déceler 'apparition des premiéres prophases de méiose
dans les deux sexes.

Il wa jamais été trouvé d’ovocytes en début de prophase méiotique chez les femelles
au-dessous d’une taille au moins égale a4 1,5 cm. En revanche, 4 partir de cette taille, la
plupart des ovaires, bien qu’encore tubulaires (diamétre voisin de 45 ) présentent de tels
ovocytes. L’oviducte est diflicile a identificr car 1l est comprimé du fait du grand développe-
ment de la spermathéque (largeur moyenne de 480 w). Le vagin (diamétre voisin de 190 )
posséde a présent une lumiére importante. Ses parois épithéliales sont recouvertes d’une
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intima cuticulaire. La figure 24 résumec la topographie de 'appareil génital d’une femelle
juvénile.

Chez les males de taille supérieure a 1,3 em, la morphologie et I’anatomie microsco-
pique de 'appareil génital évoluent considérablement. En particulier les testicules devien-
nent des tubes sinueux et lobés, emballés dans un tissu conjonctif riche en chromatophores.
Les premiers spermatocytes en prophase ont pu &tre décelés chez des animaux de 1,9 cm.
Le pont qui relie les testicules apparait alors trés raccourci et la configuration de 'appareil

Fic. 24. — Appareil génital femelle de C. sapidus d’une longueur céphalothoracique d’environ 1,6 cm.
La gamétogenése est engagée dans les ovaires encore tubulaires ; la spermathéque et le vagin sont
nettement différenciés.

Ct : cuticule ; Et : étranglement; G : gonie; G C : gaine conjonctive ; M : muscle ; N P : noyau
pycnotique ; O : ovaires ; O G @ : orifice génital femelle ; P : stade pachyténe ; P O : pont ovarien ;
Sp : spermathéque ; Va : vagin; Z : stade zygoténe.

génital (fig. 25) ressemble alors davantage & un X qu’a un H, comme pendant les premiers
stades postlarvaires. Le canal déférent se différencie en régions diversifiées que nous appel-
lcrons, selon la nomenclature de Croxix (1947) pour les Crabes pubéres : canal déférent
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Fic. 25. — Appareil génital méle de C. sapidus d'une longueur céphalothoracique d’environ 2 cm. La
gamétogenese est engagée dans les testicules sinueux et le canal déférent comporte des régions bien
différenciées. La glande androgéne compte 2 a 3 cordons cellulaires minces.

C A : cordon androgéne ; Chr : chromatophore ; Ep : épithélium ; Ep G : ¢pithélium glandulaire ;
G : gonie; G A : glande androgéne ; G C : gaine conjonctivo-musculaire ; L : lumiére ; N M : noyau
de cellule mésodermique ; N P : noyau pycnotique ; P T : pont testiculaire ; RA CD : région antéricure
du canal déférent ; RM CD : région médiane du canal déférent ; RP CD : région postérieure du canal
déférent ; T : testicule ; T C : tissu conjonctif.
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antérieur, canal défcrent médian, canal déférent postérieur. La région antérieure est formée
de circonvolutions tassées les unes aux autres par rapport a celles, plus laches, de la région
médiane qui est sinueuse ; elle ne porte que de petites boursouflurcs glandulatres. La région
postérieure est caractérisée par de nombreuses poches périphériques, également glandulaires,
qui confluent vers la lumiére centrale ; elle est longée a son extrémité rectiligne subterminale
par une petite glande androgéne composée de deux a trois cordons cellulaires trés minces
qui commencent & se replier sur cux-mémes ct a s’enrouler autour du conduit. Le ecanal
éjaculateur constituant la partie distale de la région postérieure sc prolonge cxtérieurement
dans I'apophyse génitale qui peut atteindre jusqu’a 4 mm de long sur 0,7 mm de large.
Cette derniére, comme chez R. harrisit, est recouverte d’'un revétement cuticulaire souple
et vient se loger dans la base du premier pléopode. Les gonopodes sont a présent caleifiés
(fig. 26) ; Pl, est emboité dans la gouttiére de Pl,.

Toutes les phases de la spermatogenése ont été repérces a partir d’une taille de 3 cm.
Chez de tels maéles, I'appareil génital présentc une différenciation morphologique et une
structure pratiquement définitives, caractéristiques des individus pubéres. Cetle anatomze
a été bien décrite par CroNin (1947). Nous en rappelons les points essentiels : les testi-
cules (diamétre voisin de 205 u) sont trés boursouflés et comprennent des lobes divisés

Fic. 26. — Gonopodes ct apophyse génitale de C. sapidus d’cnviron 2,2 em de longueur céphalothoracique.
Pl et Pl, ont pratiquemcnt atteint leur morphologie définitive.
Ap G : apophyse génitale ; C D : canal déférent ; Coxg : coxopodite du 8¢ appendice thoracique; E : épine
du télopodite ; Gt : gouttiére ; P, § : 1¢f pléopode male gauche (face postérieurc); Pl, 3 : 2€ pléo-
pode gauche (face antérieurc) ; S : soie ; Sty : 8¢ sternitc thoracique ; Sym : sympodite (protopoditc).
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Fic. 27. — Coupc transversale d'un testicule de C. sapidus prépubére (2,8 cm de longueur céphalothoracique).
Des canaux collecteurs desservent lobes el lobules pour I'évacuation des spermatozoides.
C C: canal collectcur ; C D : canal déférent ; L T : lobe testiculaire ; Spe, : spermatocytes primaires.

(Phot. A.-R. Deyvez.)

Fic. 28. — Coupe transversale dans la région postéricure du canal déférent d’'un C. sapidus pubere.
Un spermatophorc y est en transit.
Ep : épithélium prismatique ; G A : glande androgénc ; G CM : gaine conjonctivo-musculaire ; L, C D : lumiére
du canal déférent ; Sph : spermatophore.
(Phot. A.-R. Devez.)

209, 4



250 GENEVIEVE PAYEN

eux-mémes en lobules (fig. 27). Chaque lobule est entouré par une enveloppe eonjonetive ;
sa eavité peut confluer soit avee eelle des lobules voisins, soit avee les ecanaux eolleeteurs
qui desservent lobes et lobules. Nous préférons rejeter le terme de « tubes séminiféres »
utilis¢ par Croxix pour eelui de eanaux eollecteurs dont 'appellation correspond mieux
a la fonetion. Les ramifications des lobes ct lobules recoivent les spermatozoides qui sont
collectés par un canal collecteur prineipal. Comme chez R. harristi, on remarque toujours
le long de la paroi des lobules, quelques gonies et eellules somatiques qui constituent une
zone germinative telle qu'elle a été déerite ehez C. maenas (Meusy, 1972). En dehors de
eette zone, chaque lobule posséde des cellules au méme stade de développement. Le canal
déférent antérieur, fortement pelotonné, porte un épithélium spéeialisé a la fois dans I'éla-
boration de séerétions nécessaires a la constitution des spermatophores et dans le stockage
puisque le transport de ceux-ei. Nous n’avons pas trouvé de spermatophores avant les
Crabes n’aient atteint une longueur eéphallothoracique minimale de 4,3 cm. Le canal défé-
rent médian econstitue, eomme le mentionne CroNin (1947) « the most massive portion
of the system »; son épithélium est séeréteur. La région postérieure (fig. 28) qui eomprend
antérieurement de nomhreuses digitations et évaginations interues est aussi glandulaire.
Dans une réeente publieation nous avons étudié la structure de la glande androgéne des
Crabes puberes (Payen, Costrow et Cuarniauvx-Corron, 1971). Notons que eet organe,
encore non identifié, avait été observé et déerit par CroNix en 1947. C’est probablement
la seule deseription de cette glande avant son identifieation (Cuarxiavx-Corron, 1954).

Il nous a été possible de déterminer I'entrée des ovoeytes en premiére eroissance chez
les femelles d’une taille approximative de 2,5 emn. Avant eette taille on peut trouver des
ovoeytes en prophase a chromosomes visibles mais rarement de jeunes ovoeytes en erois-

Fie. 29. — Topographie de I'appareil génital femelle du C. sapidus prépubérc (2,8 cm de longueur cépha-
lothoracique). Tous les ovocytcs sont cncore en prévitellogenése.
M : muscle ; O : ovaires ; O G 9 : orifice génital femelle ; P O : pont ovaricn ; Sp : spermathéque ;
Va: vagin.
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sance. La figure 29 résume la topographie de I'apparcil reproducteur d’une femelle juvénile
prépubére. Nous n’avons pas d’idée précise quant au moment du démarrage de la vitello-
genése qui parait tardive ; cclle-ci commencerait 4 étape 11 définte par Harp (1942). En
effet, cet auteur s’est attaché¢ a suivre les stades dc I'ovogenesc aprés la mue de puberté,
pendant laquelle a lieu la copulation, ct qui, selon Cuurcmirr (1919) et Truirr (1939),
serait la mue finalc, c’est-a-dire la 18¢, la 19¢ ou la 20€ mue aprés la métamorphose (Van
Excer, 1958). Malgré I'absence de mensurations céphalothoraciques, cing étapes ont été
distinguées par Harp. La 17¢ se situe immédiatement aprés la mue de puberté lorsque
I’ovaire ne contient que des « immature cggs grouped in units » (?). La 2€ caractérise le
début du dépot de vitellus. A la 3€ étape, 'ovaire est rempli a la fois d’ovocytes en vitello-
genése sur le point d’étre pondus et de jeunes ovocytes en croissance ; la ponte survient
en cette fin d’étape. Durant la 4¢, qui est intermédiaire entre la premiére et la deuxiéme
ponte, les jeunes ovocytes qui se sont développés au cours de I'étape précédente entrent
a leur tour en vitellogenése et sont pondus. A la 5¢ étape, les ovaires ont un aspect {létri.
11 y a donc un développement de nouveaux ovocytes mais ceux-ci dégénérent. Seules deux
pontes auraient lieu chez la majorité des femelles ; la premiére ponte surviendrait deux a
neuf mois aprés 'accouplement (Wirriams, 1965).

La particularité de C. sapidus par rapport aux autres Crabes, chez qui les modalités
du déclenchement de la vitellogenése sont d’ailleurs mal connus, résiderait dans le fait
que le dépdt de vitellus ne se produit qu’aprés Paccouplement et jamais avant celui-ci;
ajoutons que la coordination de certains facteurs découverts plus récemment semble impli-
quéc dans ce phénomene ; ce sont :

— la levée de l'inhibition pédonculaire (Dracn, 1955) ;

— la présence de la « {fraction protéique femclle » (Meusy, Junira et CroIsiLLE,
1971) 5

—— un signal positif de démarrage (Cuarniaux-Corron et Touir, 1973)

— des conditions externes favorables (température notamment).

B. — AUTRE ETUDE

Nous avons examiné des Carcinus maenas de taille croissante et de longueur céphalo-
thoracique supérieure & 4 mm.

A partir de 4,2 mm de long, il est possible de déceler, outre les orifices femelles qui
sont apparus 4 une taille moyenne de 3 mm, les ¢bauches des orifices sexuels males. Les
apophyses génitales ne se différencient que chez les males de taille au moins égale & 6 mm :
elles mesurent alors 125 . de long (fig. 30). Signalons qu’elles mesurent 300 w sur 75 u de
diameétre chez des Crabes de 7,6 min. Quatre paires de pléopodes biramés (P, Pl;, Pl, et
Pl,) aux endopodites encore non segmentés se développent chez les femelles et deux paires
uniramées (Pl; et Pl,) chez les maéles. Lecs appareils génitaux des deux sexes sont encore
tres filiformes et peu différenciés.

Aux environs de 5,5 mm, les femelles présentent un début de scgmentation des endo-
podites des pléopodes. Les ovaires apparaissent structuralement indifférenciés et les conduits
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Fie. 30. — Gonopodes et apophyse génitale de C. maenas d’environ 6 mm de longueur céphalothoracique.
Pl; et Pl, sont encore indépendants.
Abd : abdomen ; Ap G : apophysc génitale ; Coxg : coxopodite du 8¢ appendice thoracique ; P,, Py : 4¢
et 5€ pattes marchcuscs ; Pl; &, Pl g : 16T ¢t 2€ pléopodes mdles 5 S : soic 5 St, et Sty : 7€ et 8¢ sternites
thoraciques ; T D : tube digestif ; Tel : telson.

génitaux de 30 p de diamétire environ sont complétement formés, avec lumiére visible
(pl. VI, 7; fig. 31). Notons toutefois que ceux-ci sont encore difficiles 4 repérer en coupe
transversale (pl. VI, 9). La spermath2que se différencie en un léger renflement trés aplati
dans le sens antéro-postérieur. Dans sa partie terminale, 'épithélium vaginal est recouvert
d’une fine couche cuticulaire (pl. V1, 8). Chez les Crabes pubéres la spermathéque et le
vagin sont dans le prolongement I'un de P'autre et ce dernier est uniformément entouré
par une couche musculaire. Contrairement & It. harrisii (Xanthidé), qui sc rapporte au type
concave, une telle configuration du conduil génital appartient, comme cclle de C. sapidus
(Portunidé), au type simple décrit par llanrnorr (1968).

[’appareil gémtal méle nc préscnte pas de modifications importantes avant une taille
moyenne de 7,3 mm ; son anatomie morphologique et structurale est alors comparablc
a celle que nous avons décrite chez C. sapidus au 7¢ stade (fig. 21). C’est 4 peu prés a cette
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Fic. 31. — Appareil génital femelle de C. maenas de 6,5 mm de longueur eéphalothoracique. Les ovaires
sont structuralement indifférenciés : ils ne renferment que des gonties et des cellules somatiques.

C Ab : cellule aberrante ; Ct : cuticule ; G : gonie ; G C : gaine conjonctive ; N M : noyau de cellules méso-
dermiques ; N P : noyau pycnotiique ; O : ovaire; O (¢ Q : orifice génital femelle ; P O : pont ovarien ;
Sp : spermathéque ; T CM : tissu conjonctivo-musculaire ; Va : vagin.

dimension qu’il nous a été possible de distinguer dans la région subterminale du eanal
déférent (diametre compris entre 30 et 35 ) quelques cellules androgénes ageneées en un
cordon plus ou moins replié, de 6,5 u de diamétre (pl. VI, 2). 1l est intéressant de rappeler
qu’a eette taille de 7 mm environ, DEMeUusy (1967) a pu mettre en évidenee un point eri-
tique dans la eourbe de croissanee relative des Pl; sur lesquels se ereuse une petite gout-
tiere ventrale.

11 se peut que les eellules androgénes puissent étre déeelées a une taille légérement
inférieure ; il nous fut eependant impossible de distinguer, eomme I'ont observé VEILLET
et Grar (1965), un massif eellulaire androgéne chez C. maenas au premier stade Crabe.

La différcneiation de 'appareil génital male au-dela d’une taille de 9 mn ne sera pas
rappelée car elle a ét¢ minutieusement suivie par Demreusy (1960) jusqu’a la puberté,
Signalons notamment que la spermatogenése débuterait vers une taille eomprise entre
11 et 14 mm. L’appareil génital des femelles a été également étudié par Demeusy (1962).
Cet auteur a partieuliétrement bien sérié les étapes de la misc en aetivité des ovaires. En



254 GENEVIEVE PAYEN

accord avec cet auteur, nous avons décelé le démarrage de 'ovogenése qui est caractérisé
par U'entrée des premiers ovocytes en prophasc de méiose lorsque la longueur céphalotho-
racique atteint 9 & 10 mm. Enfin, Ie méme auteur a étudic¢ I'évolution des différents carac-
téres sexuels externes qui permettent de reconnaitre le stade pubére d’un C. maenas femelle
(DemEUsY, 1958).

C. — CoNCLUSIONS

Les observations faites aprés la différenciation des sexes qui a eu lieu au stade III
nous ont permis de suivre, au cours des mues postlarvaires, le développement des caractéres
sexuels vers la réalisation de leur forme définitive.

Pléopodes

Males. Chez les méles, la disparition de I’exopodite de Pl, et celle des autres pléopodes
(PL;, Pl, et PL;) est quasi générale au stade 1V chez R. harrisii et au stade VI chez C. sapidus.
LLa morphogeneése des gonopodes (Pl; et PL) évolue trés vite chez R. harrisii ou, dés le stade
IV, une petite gouttiére commence a se dessiner sur la face postérieure de Ply, alors qu’elle
n’apparait qu’au stade VI chez C. sapidus. A ce stade (VI), chez RR. harrisit, les gonopodes
se calcifient et ne sont plus indépendants, Pl, s’emboite dans la gouttiére de Pl; ; de tels
phénomeénes se réalisent bien apres le stade VIII chez C. sapidus (vers une taille de 1,9 cin
de long, en corrélation avee le développement de la glande androgéne ct le démarrage
de la spermatogenése). La rcalisation définitive de la structure des pléopodes males apparait
donc acquise deés le VIe stade postlarvaire chez R. harrisii et pour une taille voisine de
1,9 mm chez C. sapidus ; elle se situe vers 12,6 mm chez C. maenas.

Femelles. Chez C. sapidus jusqu’au stade VIII, les femelles portent quatre paires de
petits pléopodes biramés, aux endopodites non pédiculés et non revétus de soies, alors que
chez R. harrisit elles acquiérent la segmentation des endopodites et des exopodites dés le
stade V et que les sores apparaissent au stade V1. Ces derniers phénoméncs seraicnt réalisés

aux stades V et VI chez C. maenas (Suex, 1935).

Quvertures génitales

Femelles. Les fentes génitales femelles, décelables dés le stade 111, sont aisément dis-
tinguées chez C. saptdus et R. harrisit au stade 1V, de méme que chez C. maenas de 4,2 mm
de longueur céphalothoracique moyenne.

Males. De petites apophyses génitales plus ou moins naissantes existent chez R. har-
risit méle dés le stade IV ou V et chez C. sapidus dés le stade VI ou VIIL. Elles apparaissent
également différenciées chez C. maenas, & une longueur céphalothoracique d’environ 6 mm.
Au stade VI, elles sont bien développées chez R. harrisit et s’insérent dans un foramen
localisé sur P, ; il en est de méme chez C. saptdus d’une taille voisine de 1,9 em. Gonopodes
et apophyses génitales se développent done simultanément.

Appareil génital

Madle. C’est au stade 1V que T'ébauche de la glande androgéne a pu étre reconnue
dans la région subterminale du canal déférent chez R. harrisii. Ensuite, des modifications
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concomitantes apparaissent au stade V : formation de circonvolutions dans la région anté-
rieure du spermiducte, développement de la glande androgéne, démarrage de la spermato-
genése dans les testicules sinueux. Au stade VI, chez ce méme Crabe, le canal déférent
poursuit sa différenciation en régions diversifiées et le testiculc acquiert la morphologie
définitive qu’il a chez le Crabe prépubére (lobes et lobules reliés & un canal collecteur).
Chez C. sapidus la gonade des males (comme celle des femelles) reste filiforme et structu-
ralement indifférenciée pendant les cing premiers stades postlarvaires : elle ne contient
que des gonies et des cellules somatiques ; les canaux déférents sont gréles. Au stade VI,
un mince cordon androgéne se développe, mais, jusqu'au stade VIII, ni le testicule, m
le spermiducte n’évoluent réellement. Le démarrage de la spermatogenése, la différencia-
tion de régions glandulaires diversifiées sur le canal déférent et une certaine évolution
de la glande androgéne ont été notés pour une taille voisine de 1,9 em. La spermatogenése
semble étre compléte vers une taille de 3 cm et la présence de spermatophores a été repérée
pour une taille de 4,3 em. Chez C. maenas, 'appareil génital évolue également lentement
par rapport & R. harrisii. La différenciation de la glande androgéne se ferait chez des ani-
maux de longueur céphalothoracique comprise entre 6 et 7,5 mm. La spermatogenése ne
débuterait que vers une taille de 12,5 mm.

Femelle. Chez R. harrisit, la jonction des ébauches ectodermiques et mésodermiques
des voics génitales femelles semble étre définitivement établie au stade IV puisque la diffé-
renciation en oviducte, spermathéque et vagin se réalise trés vite. Au niveau des ovaires,
l'ovogenése se poursuit activement mais ce n’est qu'au stade V, ou des ovocytes ont com-
mencé leur premiére croissance, que se différencie une zone particuliére que nous avons
appelée zone & gounies et ovocytes a4 chromosomes visibles ; cette zone n’apparait pas acco-
lée a la paroi. L’existence d’un revétement cuticulaire sur I'épithélium vaginal devient
apparent. Au stade VI, par suite de 'augmentation du nombre d’ovocytes en prévitello-
genése, 'ovaire prend une allure boursouflée. La configuration du conduit génital a été
définie comme appartenant au type concave (Hartnorr, 1968).

Aucune évolution notable de la morphologie et de la structure de I'appareil génital
femelle de C. sapidus n’a été mise en évidence pendant les huit premiers stades postlarvaires :
les conduits génitaux ne comportent pas de régions diversifiées et I'entrée en ovogenése
n’apparait que vers une taille moyenne de 1,5 em. L’oviducte devient court et mal identi-
fiable tandis que la spermathéque et le vagin se développent. Le démarrage de la premiére
croissance des ovocytes semble se situer vers une taille de 2,5 cm. La configuration du con-
duit génital a été définie comme appartenant au type simple (Harr~orr, 1968).

Chez C. maenas, I'appareil génital reste filiforme et structuralement peu différencié
jusqu’a une longueur céphalothoracique moyenne de 5,5 mm (les ovaires ne contiennent
que des gonies et des cellules somatiques). Toutefois, le revétement cuticulaire souple du
vagin est décelable sur les coupes histologiques. Ensuite, vers une taille de 9 & 10 mm, la
spermathéque et le vagin se différencient pendant que l'ovogenése commence. Comme
chez C. sapidus la configuration du conduit génital appartient au type simple (Harr~Norr,

1968).
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CONCLUSIONS GENERALES ET DISCUSSION

L’étude ehronologique de la morphogenése sexuelle réalisée chez quelques Crabes
Cyelométopes au cours de la vie embryonnaire, larvaire el postlarvaire a permis de rendre
comptle de la réalisation du dimorphisnie sexuel de I'appareil génital et des pléopodes.
Apres une ¢étape indifféreneiée qui s’étend sur les stades embryonnaires, larvaires et le pre-
mier stade postlarvaire (Cry), e’est au stade 11 (Cr,) (chez R. harrisii, C. sapidus et M. mer-
cenaria) que les différences entre les sexes femelle et méle sont reconnaissables extérieure-
ment par l'existence ou la non existence d’¢hauches d’orifices génitaux du type lemclle.
Cette distinetion est eonfirmée chez les deux premicéres espeees par la présence ou 'absence
de la premiére paire de pléopodes (Ply) ; eelle-el ne se différencie qu’au stade 1V chez M.
mercenaria.

L’ impossibilité d’obtenir des préparations d’appareils génitaux isolés cntiers pendant
les derniers stades larvaires et les premiers stades postlarvaires nont pas permis de vorr
si la différeneiation sexuelle des gonades ecommencait par une répartition différente du tissu
somatique par rapport aux gonies. Iin effet, chez Pontastacus leptodactylus leptodactylus une
telle étape précede aequisition de la strueture anatomique typique du futur ovaire ou dn
futur testicule (Paven, 1973) : nombre élevé de gonies et [aible abondanee du tissu sonra-
tique chez les femelles, nombre peu élevé de gonies réparties dans un tissu somatique
important chez les males.

Le sexe des appareils génitaux devient reconnaissable au stade II1 (Cr,). Chez Ies
femelles, il existe un diverticule gonadique postérieur prolongeant les gonades larvaires.
La voie déférente s’oriente vers le 6¢ segment thoracique ou sont loealisées les [entes géni-
tales ; elle est eonstituée d’une portion mésodermique jouxtant les gonades et d’une portion
ectodermique terminale. Chez les males, la morphologie des gonades est identique a celle
des gonades indifférenciées des mégalopes (pas de divertieule postérieur) et la voie défé-
rente, uniquement mésodermique, s’oriente vers le 8¢ segment thoraeique. A ce méme
stade (III) nous avons constaté, comme chez P. . leptodactylus, la méme connexion des
voies génttales mésodermiques d’origine gonadique (une seule paire) : seule leur orienta-
tion permet de déterminer, & la disseetion, le sexe de appareil génital.

Les études menées chez différentes espéeecs nous ont permis de poursuivre I'établisse-
ment du dimorphisme sexuel au niveau des pléopodes. Ces appendices uniramés apparais-
sent & avant-dernier stade zoé ; ils deviennent biramés chez les mégalopés. La premiere
paire (Pl) fait toujours défaut chez les mégalopes. Au premier stade Crabe (Cry) Pl,, Ply,
Pl, et Pl apparaissent & nouveau uniramés. La réduetion d’un appendice fondamentale-
ment biramé & un exopodite est un fait relativement rare ehez les Crustaeés et vaul d’étre
souligné : en effet, dans les appendieces uniramés e’est trés généralement 'endopodite qui
persiste. A partir du stade II (Cry) a lieu Papparition des Pl; ehez les males de C. sapidus
et R. harrisie ; rappelons qu’il en est de méme chez C. maenas (Suen, 1935). Cette appari-
tion pose le probleme de la réalisation des ecaraetéres sexuels externes males. En effet, on
sail que chez les Amphipodes et les Isopodes (Péracarides), la glande androgéne est respon-
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sable du déterminisme des ecaraetéres sexuels males internes et externes (CmarNiaux-
Corron, 1965 ; LEcranD et Jucnavrr, 1972). Il semblerait en étre de méme ehez les Déea-
podes (Euearides) gonoehoriques (ef. DEyxeusy, 1970) ; toutefois, I'étude actuelle ne nous
a pas permis de distinguer d’ébauehe androgéne pendant les trois premiers stades post-
larvaires ehez R. harristi et pendant les einq premiers ehez C. sapidus. Doit-on I'imaginer
tout de méme présente mais réduite a deux ou trois eellules aetives eapables d’induire la
différeneration de la premiére paire de pléopodes, ou bien est-il plus raisonnable de eonee-
voir que les pléopodes, la direetion des gonoduetes, la formation d’un diverticule gona-
dique femelle, les ouvertures génitales femelles se différencient direetement sous le eontrole
de leur eonstitution génétique ? lin tout état de eause, des expérienees d’implantation
de glandes androgénes ehez des femelles miires peuvent eonduire & la réalisation des earae-
teres sexuels males (Ciarxiavx-Corron, 1958 ; Paven, 1969). 11 faut remarquer que ehez
M. mercenaria la différenciation des Pl survient tardivement (stade IV) par rapport a
R. harrisi et C. sapidus ; néanmoins, il est possible de recounaitre le sexe des Crabes au
stade 11 eomme ehez les autres espéees étudiées. De plus, ehez les jeunes Ferevisses, P. [.
leptodactylus, si le sexe de I'appareil génital est reeonnaissable trés tot, en I'absenee des
glandes androgénes, les pléopodes ne se différeneient dans le sens male qu’au moment ou
celles-ei s’individualisent (Pavex, 1973); les Lerevisses se distinguent done des Crabes
par le moment de la différeneiation de leurs pléopodes | qui existent antérieurement dans
les deux sexes mais a I'état indifféreneié. Préeisous qu’en aueun eas nous n’avons pu eon-
firmer les observations de VerLrer et Grar (1965) selon lesquelles les jeunes C. maenas
au stade [ seraient déja sexuellement différenciés et posséderaient les ébauches du sexe
opposé eomme ehez les Péraearides.

Apres la mise en évidenee de la différeneiation sexuelle, I'évolution prépubérale male
de 'appareil génital et des pléopodes a été analysée de facon suivie. A partir du stade [V
(Cr,), quand s’individualise la glande androgéne ehez R. harrisit, des phénomeénes syn-
ehrones ont été observés au niveau des spermiduetes (formation de régions pelotonnées),
des testieules (démarrage de la spermatogenése au stade V), des ouvertures madles (poussée
des apophyses génitales) et des gonopodes (ereusement d’une gouttiere sur Ply, disparition
de exopodite sur Pl). Chez C. sapidus, la glande androgeéne s’'individualise au stade V1.
A ee stade les apophyses génitales se différeneient et les gonopodes montrent une évolution
semblable & celle de R. harrisiv au stade IV. Cependant la gamétogenése mile n’est engagée
que plus tard, lorsque la longueur eéphalothoracique atteint 1,9 em ; e’est alors que la glande
androgéne se développe ; Ply et Pl se ealeifient et s’emboitent. Chez C. maenas ’environ
7 mm la glande androgéne devient visible ; & eette taille apparaissent également les apo-
physes génitales, la gouttiére sur Pl; et les premiéres eireonvolutions du spermiduete.
“nsuite, vers une taille de 12,5 mm, la spermatogenese s’installe, Ie spermiduete se diffé-
reneie en régions glandulaires diversifiées, les gonopodes aequiérent leur morphologie
définitive et la glande androgéne forme un massif eellulaire 1mportant.

Il parait logique d’attribuer I'ensemble des modifieations qui eonduisent progressi-
vement & la maturité sexuelle, & I'aetivité de la glande androgéne ; un tel synehronisme
a déja été signalé par Demeusy (1960).

[’organogenése des voies génitales femelles a pu étre retraeée pour la premiere fois.
Nous avons mis en évidenee leur origine mésodermique dauns la région reliant l'ovaire 2
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la spermathéque (oviducte) et ectodermique dans les régions moyenne et distale compre-
nant une partie plus ou moins importante de la spermathéque et le vagin. Une telle confi-
guration des voies génitales femelles n’est pas sans rappeler celle des Insectes (cf. Cnapman,
1969) : unc région mésodermique attenante aux gonades et une portion ectodermique
terminale.

Chez les Brachyoures, I'existence de pontes sueeessives viables, séparées par des mues
mais non suivies dc copulation, sont fréquemment observées (cf. Cueune, 1968) et posent
le probléme de I'exuviation et de la reeonstilution des parties moyenne et terminale de
I'appareil reproducteur femelle sans endommager le stockage des spermatozoides. Or,
jusqu’a présent, il faut reconnaitre qu’aucun travail approfondi n’a été eonsacré a ce pro-
bléme encorc irrésolu.

Alors qu’une structure indifférenciée persiste dans les gonades des males (gonies et
eellules somatiques), 'ovogenése débute plus ou moins immédiatement aprés la réalisation
de la morphologie femelle de Pappareil génital (stade I1I chez R. harrisii, lougueurs cépha-
lothoraciques d’cnviron 1,5 em chez C. sapidus et 1 ecm chez C. maenas). Ensuite, la zone
a gonies et ovocytes & chromosomes visibles s'individualise quand s’installe la premiére
croissance : stade V chez R. harrisit, longueur céphalothoracique moyenne de 2,5 cm chez
C. sapidus. La loealisation eentrale de eette zone a fait 'objet d’une explieation par Lavrier
(1972) lors d’une étude compléte de U'ovaire de C. maenas. Pour cet auteur, la zone — qu’il
appelle « zone germinative » sans preuves cytologiques réelles (cf. Cmarniaux-Corron,
1972) — serait primitivement périphérique puis deviendrait secondairement interne sous
I'influence des poussées ovoeytaires a différeneiation centrifuge qui 'envclopperaient avec
I'épithélium péri-ovaricn. Bien que nous n’ayons pas observé une localisation initiale péri-
phérique, la présence de traces de parois conjonctives réparties aux alentours de la zone
font penser & un méeanisme analogue.

Si I'entrée des ovogonies en prévitellogenése est un phénoméne sisément repérable,
le démarrage de la vitellogenése 'est heaucoup moins; aussi, en dépit des nombreuses
études eonsaerées a cette distinction, les résultats sont encore confus. Nous rappellerons
que la prévitellogenése groupe deux types d’ovocytes : ceux 4 chromosomes visibles et
eeux qui sont en premiére eroissance. Ces derniers sont reconnaissables par un accroisse-
ment de la couronne cytoplasmique dés que la chromatine n’est plus identifiable dans
le novau prophasique (c’est-a-dire aprés le stade diacinése).

En résumeé, les grands traits de la morphogenése sexuelle chez les Crabes Cyclométopes
montrent que pendant le développement embryonnaire, larvaire et les trois premiers stades
postlarvaires, la vitesse d’évolution est sensiblement la méme pour toutes les espéces étu-
diées. Ensuite, la réalisation compléte des earactéres sexuels s’étend sur un nombre de stades
qni varie avec les espeéces.

Ont été mis en évidence :

— une période d’indifférenciation sexuelle pendant les stades embryonnaire, larvaires
et le premier stade postlarvaire ;
— la premiére différenciation externe du sexe au stade IT;

— la différenciation des caractéres sexuels internes au stade IIT;
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— le déemarrage de 'ovogenése au stade 111 pour R. harrisit ct aux longueurs cépha-
lothoraciques voisines de 1,5 em pour C. sapidus et de lem pour C. maenas ;

— Pindividualisation des glandes androgénes aux stades IV chez R. harrisii, VI chez
C. sapidus et a la longueur céphalothoracique moyenne de 7,3 mm chez C. maenas ;

— le démarrage de la spermatogenése au stade V pour R. harrisii et aux longueurs
voisines de 1,9 cmn pour C. sapidus et de 1,25 cm pour C. maenas.
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